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Das Archiv flr mikroskopische Anatomie und 
Entwicklungsmechanik der Organismen 


steht offen noch nicht publizierten exakten Forschungen sowohl iiber 
die mikroskopische Anatomie der Lebewesen wie besonders iiber 
die Ursachen aller Lebensgestaltungen einschlieBlich der Ver- 
erbungs- und Variationsforschung. 

Das Archiv erscheint zur Erméglichung raschester Veréffentlichung 
in zwanglosen einzeln berechneten Heften; mit etwa 40 Bogen wird 
ein Band abgeschlossen. 

Der fiir diese Zeitschrift berechnete Preis des Heftes gilt nur 
zur Zeit des Erscheinens. Spiter tritt eine wesentliche Erhéhung ein. 

Die Mitarbeiter erhalten von ihren Arbeiten, welche nicht mehr 
als 24 Druckseiten Umfang haben, 100 Sonderabdriicke, von gréBeren 
Arbeiten 60 Sonderabdriicke unentgeltlich. Doch bittet die Verlags- 
buchhandlung, nur die zur tatsichlichen Verwendung bendtigten 
Exemplare zu bestellen. Uber die Freiexemplarzahl hinaus bestellte 
Exemplare werden berechnet. Die Mitarbeiter werden jedoch in ihrem 
eigenen Interesse dringend ersucht, die Kosten vorher vom Verlage 
zu erfragen, um spiitere unliebsame Uberraschungen zu vermeiden. 

Die derzeitigen iiberaus schwierigen Verhiltnisse nétigen, in 
Zukunft streng auf die bisher empfohlene aber zumeist nicht beriick- 
sichtigte knappste Fassung und gréBte Sparsamkeit in Abbil- 
dungen zu halten. Nachtrigliche Kiirzungen sowie Verminderungen 
der Abbildungen sind sehr miihsam. BloB dasWichtigste und schwer 
Beschreibbare bedarf der bildlichen Darstellung. Zugleich 
wird ersucht, auf bereits in einem der beiden Archive oder in den ver- 
breiteten »Ergebnissen« und Monographien befindliche Literatur- 
verzeichnisse zu verweisen und nur die neuere Literatur genau 
anzugeben. 

Die neuen ungeheuren Portokosten machen es erforderlich, vor 
der Einsendung eines Manuskriptes durch Karte dem Herausgeber 
die Art des Inhalts (ob auf Kausalitaét beziiglich, ob experimentell, 
histogenetisch, einfach formbeschreibend), Umfang in Archiv-Druck- 
seiten, Zahl der Tabellen, Zahl und Art der Abbildungen zu melden 
und seine Antwort abzuwarten. 

Alle Manuskripte und Anfragen sind zu richten an die 


Verlagsbuchhandlung Julius Springer 
in Berlin W9, LinkstraBe 23/24. 


Fernsprecher: Amt Kurfarst, 6050—6053. Drahtanschrift: Springerbach-Berlin 
Reichsbank-Giro-Konto u. Deutsche Bank, Berlin, Dep.-Kasse C. 
Postscheck-Konten: 
fir Bezug von Zeitschriften und einzelnen Heften: Berlin Nr. 20120 Julius 
Springer, Bezugsabteilung fir Zeitschriften; 
fir Anzeigen, Beilagen und Biicherbezug: Berlin Nr. 118935 Julius Springer. 





Die Entwicklung des Parablasts und seine Bedeutung 
bei Teleostiern nebst der Frage iiber die Entstehung 
der Urgeschlechtszellen. 

Von 
Prof. Leonid Reinhard. 

(Kabinett der Vergleichenden Anatomie und Embryologie zu Ekaterinoslaw 
Mit 11 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 20, Februar 1924.) 


Das Interesse zum Problem der Geschlechtsbestimmung nimmt. in 
der Fachliteratur der letzten Jahre wieder merklich zu. Wir haben 
heutzutage eine Anzahl von Arbeiten, welche sich mit der Bestimmung 
des Geschlechts vom Gesichtspunkte der Cytologie, Morphogenese und 
Hvbridologie beschaftigen. Bei der cytologischen Stellung der Frage 
interessiert man sich vorwiegend fiir den X-Chromosomen, viel weniger 
Aufmerksamkeit richtet man auf die Frage. wie die Urgeschlechtszellen 
entstehen. Auber den klassischen Arbeiten von Boveri. Cher die 
Keimbahn bei Ascaris megalocephala univ. und solchen von Hacker. 
iiher Cyclops, gibt es ziemlich viel Untersuchungen tiber die Entstehung 
der Urgeschlechtszellen, doch geniigt alles bis jetzt Gemachte fiir dic 
Losung dieser wichtigen Frage noch nicht. Es scheint mir. dali dic 
systematische Untersuchung tiber die Entstehung der Urgeschlechts- 
zellen bei verschiedenen Klassen und Typen, verbunden mit dem Ex 
periment, viel Licht auf dieses, bis jetzt dunkle Gebiet werfen kann 

Der vorliegende Aufsatz bildet einen Teil meiner monographischen 
Untersuchung: Uber die Anfangsstadien der Entwicklung von Sca: 
dinius erythrophtalmus. 

Ich untersuche hier nur die Entstehung der Urgeschlechtszellen bei 
den Teleostiern, die Frage von den Ursachen der Bildung dieses oder 
jenes Geschlechts beriihre ich yvorliufig nicht. 

Die Ereignisse der letzten Jahre verhinderten mich, das von mir 
gesammelte Material erschOpfend zu bearbeiten. Dazu fehlte es mit 
manchmal an der in der letzten Zeit erschienenen Literatur. 


Das benutzte Material und seine Bearbeitung. 

Ich untersuchte die Eier von Seardinius erythrophalmus bei ver- 
schiedenen Entwick!lungsstadien. die ich in der Umgebung von Charkow 
gesammelt habe. AuBerdem habe ich auch verschiedene Stadien stu- 
diert. welche ich durch kiinstliche Befruchtung bekommen habe. 
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340 L. Reinhard: 


Im letzteren Falle miissen die Schlubfolgerungen mit einigem V 
behalt gezogen werden, weil man bei der kiinstlichen Befruchtung a: 
noch nicht bekannten Ursachen meist verschiedene Abweichungen vy: 
der Regel bekommt. 

Als Fixiermittel wurden angewandt: die Fliissigkeit von Flemmin 
Hermannsche Mischung, die Fliissigkeit von Debouin und das Sublim 
mit Eisessigsiure. Die zu untersuchenden Eier wurden in Celloidi: 
Paraffin eingebettet und dann Schnitte von 5—7 Dicke gemacht. 

Fiir die Fairbung der Schnitte benutzte ich Hiamatoxylin (nac! 


Boehmer), Himatoxylin-Eisenalaun (nach //eidenhain), Safranin, Para 
carmin, Boraxcarmin und auBberdem Eosin, Lichtgriin und Bleu de Lyon 

Simtliche Zeichnungen wurden mit dem Abbeschen Zeichenapparat 
Obj. Zeiss, Hom. Immers. 2 mm, Apochr.3,16mm_, Komp.-Ocul. 2, 4,6, 


in der Tischhéhe gemacht. 


In den Eiern von Teleostiern kann man bei bestimmtem Entwick 
lungsmoment eine Protoplasmaschicht unterscheiden, welche zwischen 
dem Dotter und Blastoderm liegt. Zum erstenmal wurde sie bei Fsoa 
von Lereboullet’ beobachtet und ..feuillet: muqueux™ benannt. — Alle 
spiteren Forscher, welche die Anfangsstadien der Entwicklung von 
Teleostiern studierten, haben diese Schicht beobachtet und verschieden 
hezeichnet. So z. B. nennt sie Virehow ,,Dottersyneytium™, Van Bam- 
heke . Couche intermédiaire’’, Kletn und Hiss .,Parablast’’, Agass?z und 
Whitman .,Periblast’’. Auch den Kernen, welche in dieser Schicht 
liegen. gibt man verschiedene Namen: .,Periblastkerne’’, .,Parablast- 
kerne’, ,.Dotterkerne’’, ..Merocyten’’, .,.Freie Kerne. Das Vorhanden- 
sein dieser Schicht bei allen Teleostiern und Selachiern, sowie in den 
meroblastischen Eiern von Reptilien und Végeln, interessierte viele 
Forscher, so dab es heutzutage zahlreiche Arbeiten gibt, welche dem 
Studium dieser Schicht gewidmet sind. Doch ist seine Entwicklung 
und Bestimmung jetzt noch nicht klargestellt. 

Die ganze Literatur zerfallt in zwei Gruppen: 1. Jene Arbeiten, 
die gegenwiirtig nur ein geschichtliches Interesse besitzen, und 2. solche. 
welche ihre Bedeutung auch heute noch nicht verloren haben, obgleich 
sie nicht selten einander widersprechen. Zu der ersten Gruppe gehéren 
unter anderem die Arbeiten von Lereboullet iiber die Entwicklung der 
.feuillet: muqueux” und His tiber den ..Archiblast und Parablast™, 
in weleher er den ..Archiblast’’ aus den Blastodermzellen und den 
..Parablast’’ aus den eingedrungenen Leukocyten herleitet. Dann die 
Arbeit von Van Bambeke, der eine Entstehung der Kerne ,.par voi en- 
dogéne™ beschreibt, und die Arbeit von Aup/fer iiber die ,.freien Kerne™ 

Die zweite Gruppe bilden die Arbeiten vieler FPorscher, welche in 
der Embryologie grobe Verdienste haben, z. B. Van Beneden, Kingsley 
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Brook, Klein, Mae Intosh und Prince. Heutzutage wird die Frage ganz 
inders gestellt. Alle Beobachter sind darin einig, dali der Parablast 
sich aus den Blastodermzellen entwickelt. Aber es ist bis jetzt noch 
strittig. wo und in welchem Moment der Parablast entsteht. Man kann 
sich hier zwei Faille vorstellen: entweder entsteht der Parablast beim 
(nfange der Eifurchung oder er entwickelt sich in den spiiteren Stadien. 
hei dem ZusammenflieBben der Blastodermzellen mit dem Dotter, 

Die Autoren. welche die erste Meinung vertreten, glauben. dai die 
ersten Furchen und die Zellmembranen nicht bis an den Dotter reichen 
und sie eine Plasmaschicht zwischen den Blastodermzellen und dem 
Dotter ungefurcht lassen (,.intermediiire Schicht’, ..disque huileux*’). 
Dieser ungefurchte Protoplasmarest bildet den Parablast. 

Die zweite Gruppe der Autoren schreibt dem Parablast eine andere 
\rt der Entstehung zu. Nach ihrer Meinung ist das ganze Blastoderm 
von den ersten Furchen total geteilt. Alle Furchen, von den ersten an. 
reichen bis zum Dotter. Zwischen den Blastodermzellen und dem Dotter 
existiert bei allen ersten Stadien eine scharfe Grenze. Der Parablast 
bildet sich erst spiiter durch das darauffolgende ZusammenflieBen der 
Blastodermzellen mit dem Dotter. Mehrere Autoren beschreiben zwei 
Arten von Parablast: den peripheren und den zentralen oder subgermi- 
nalen Parablast. Beide Parablastarten gehen allmihlich ineinander 
liber. Die Ausdriicke ,,zentral und ,.peripher” darf man nur mit Be- 
ziehung zur Keimscheibe (Blastodermen) verstehen. Die Autoren streiten 
uch tiber die Frage, welcher Parablast friiher entsteht, der ..zentrale’’ 
oder der ,.periphere™ 

Kinige glauben, dab sich beide Parablastarten gleichzeitig und zu- 
sammen bilden. Es scheint mir doch, daB diese Meinungsverschieden- 
heiten nicht wichtig sind. Viel wichtiger ist es fiir uns zu wissen, auf 
welche Art und Weise der Parablast entsteht: mit der ersten Furche 
oder viel spiter durch ZusammenflieBen der Blastodermzellen mit dem 
Dotter. Die Entstehung des Parablasts bei Sceardinius wurde von 
meinem Vater W. Reinhard (1898) beschrieben. 

Aber einige Autoren (Berg, Golowin) bestreiten die von ihm gewon- 
nenen Resultate, indem sie alles auf eine schlechte Fixierung zuriick- 
fiihren. 

Beim Studium der Priiparate von W. Reinhard habe ich mich iiber- 
zeugt, daB sie ganz gut fixiert sind. Da ich ein reiches Material besab, 
so beschloB ich, die Resultate, welche W. Reinhard bekommen hat, 


nochmals zu priifen. Dabei habe ich verschiedene Fixierungsmittel 


angewandt. und sie alle gaben ein und dasselbe Bild, welehes mit den 
W. Reinhardschen Resultaten ganz tibereinstimmt. Jetzt gehen wir zur 
Beschreibung der Parablastentstehung bei Scardinius crythrophtalmus 


liber 
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Die Entstehung des Parablasts bei Seardinius erythrophtalmus 
An anderer Stelle versuchte ich zu zeigen, dali die ersten Furch: 
bis zum Dotter reichen und zwischen dem Dotter und den Blastodern 
zellen eine scharfe Grenze vorhanden ist. Nach dem Stadium 32 (Blast. 
meren) wird das Blastoderm zweischichtig, spiter drei- und meh 
schichtig. Im Resultat bildet sich ein Zellkomplex, welcher auf de 
Dotter liegt. Das ist das Moment der Entstehung des Parablasts 
Meines Erachtens bilden sich bei Scardinius beide Parablasten: cd 
zentrale und der periphere, fast gleichzeitig. Die oberflichlichsten Ze! 
len schlieBben sich aneinander und bilden die sogenannte ..Deckschicht 
Die Randzellen dieser .. Deckschicht**. welche an den Dotter grenzen. ver 
lieren ihre Membran und flieBen mit dem Dotter zusammen. Bei leben 


den Objekten kann man eine améboide Bewegung sehr gut beobachter 


* 
% 


Vit VW/T. 


Abb. 1 ’.Z. eine Blastodermzelle wahrend Abb.2. 7.7. eine Blastodermzelle wihrend des kit 


des Eindringens in den Dotter (Vi/.) dringens (..sich Eingrabens*) in den Dotter 
2 Zeiss, homog. Imm. 2 mm, Ok, 2 


Zeiss, homog. Imm. 2 mm, Ok 


Darauf verschwinden die Scheidewiinde der Randzellen, und auch die 
letzteren flieBen miteinander zusammen. Auf diese Weise entsteht det 
periphere ,.Parablast™ oder ,,Periblast’’, wie man ihn wegen seiner peri- 
pheren Lage nennt. Die Kerne der Randzellen werden zu Parablastkernen 

In dieser Zeit liegen die Blastodermzellen sehr locker in dem Raume 
zwischen der .,Deckschicht’> und dem Dotter. Mehrere von ihnen geben 
Fortsitze Pseudopodien und kénnen sich bewegen. Die untere 
Schicht jener Zellen, welche an den Dotter grenzen, fiingt an, sich in 
den Dotter ..einzugraben” und mit ihm zusammenzuflieBen. 

Ich konnte an verschiedenen Priiparaten das allmahliche Eindringen 
der Zellen in den Dotter gut beobachten. Zuerst bildet sich ein Loch 
in der Zellenwand, wo diese an den Dotter grenzt. Dieses Loch liegt 
mehr oder weniger zentral in der Beriihrungsebene der Zelle mit dem 
Dotter und wird allmiihlich gréBer. Darauf geht das Zellprotoplasma 
durch dieses Loch in den Dotter itiber und flieBt mit ihm zusammen 


Die amOboiden Bewegungen der Blastodermzellen haben auch andere 


') Alle Zeichnungen sind mit Zeichenapparat von Abbe gemacht 
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\utoren beobachtet, wie Van Bambeke, Ramson. Stricker. Lereboullet 
und W. Reinhard. Das Eindringen (..Eingraben’*) der Blastodermzellen 
in den Dotter ist auf Abb. 1, 2 und 3 dargestellt. Mehrmals habe ich 
uf demselben Schnitte gleichzeitig zwei, drei und mehr Zellen beob- 
ichtet, die sich in den Dotter ..eingruben” (eindrangen). Dabei waren 
ile diese Zellen von Anfang an nicht miteinander verbunden. 

Das ZusammentlieBben der Zellen kommt in verschiedenen Momenten 
vor: entweder wahrend des Eindringens der Zelle in den Dotter oder 
bald darauf. 

Meine Beobachtungen bestiitigen die Beschreibung, welche W. Recn- 
hard gegeben hat. Deshalb kann ich Berg und Golowin nicht beistimmen 
Golowin sagt: .W. Reinhard labt die Méglichkeit der Entwicklung des 
zentralen Parablasts durch sich 
eingraben’’ der Blastodermzellen in BIZ. 
den Dotter und thres Zusammen- 
fliebens miteinander zu Die Ab- 
bildungen, welche der Verfasser ge- 
veben hat, zeigen ganz klar. dal er 
schlecht fixierte Objekte hatte, und 
die von ihm gezeichneten Parablast- 
zellen nichts anderes sind als ab- 
gerissene Stiicke der Periblastplatte, 
welche ich auf den Abb. 3, 4. 5. 6. 

Il wiedergegeben habe.’ 
Wenn ich die Resultate, welche 


ich selbst bekommen habe. mit Abb. 3. B/.Z. treie Blastodermzellen 


3 /.Z. Blastodermzelle wihrend Zusammen 
solchen von Golowin vergleiche. flieBen mit dem Dotter (if. Zeiss, homo 
komme ich zur Cherzeugung, dal mame. 2enm, Ok. 4 
er selbst schlecht fixierte Objekte gehabt hat. und aus diesem Crunde 
sind seine Zeichnungen fiir mich nicht tiberzeugend. Auch Berg schreibt 
die Resultate, welche W. Reinhard bekommen hat. der schlechten 
Fixierung zu: ..Das Kriechen’ der Zellen und ihre .Pseudopodien’, 
welche W. Reinhard beschreibt. sind nur das Resultat einer schlechten 
Fixierung: es scheint, als ob hier die Zellen mit dem Dotter ebenso wie 
hei Ksow ..zusammenflieBben’. 

Ich schreibe der Fixierung eine sehr grobe Bedeutung zu und glaube, 


dal} widersprechende Resultate sehr oft von dieser abhingen. Darum 


habe ich sehr verschiedene Fixiermittel probiert, welche mich iiber- 
zeugt haben, dab es die Zellbewegung und ihr ZusammentlieBben in die 
Parablastschicht gibt. Weiter scheint es mir. dab meine Beschreibung 
der Parablastentwicklung bei Scardinius mit der von Berg bei Esoxr 
und von anderen Autoren bei Salmonidae itibereinstimmt (Rauber, 


Hoffmann. Ocllacher. Samassa. Berent) 











L. Reinhard: 


NSobotta beschreibt bei Belone acus die Entwicklung des Parablas 
nebst dem ZusammenflieBen der peripherischen Zellen, doch sagt 
folgendes: ..Man kann am Flichenbild nicht mit Sicherheit entscheide 
ob das Syneytium nur vom Rande gebildet wird, oder ob etwa derse!! 
ProzeB auch an der unteren Fliche des Keimes stattfindet.” W. Re?) 
hard sagt. dab seine Beobachtungen denen von Samassa tiber den Saln 
am nichsten stehen. Dieser driickt sich so aus: .,Die Randzellen leg 
sich der Zwischenschicht breiter an: man kann in giinstigen Fille) 
sehen, wie die Grenze der Zellen gegen die Zwischenschicht zum Tei 
schon aufgelést ist. zum Teil noch besteht. SchlieBlich verschmilzt dir 
Zelle vollstiindig mit dem am Rande bereits vorhandenen Periblast und 
der Zwischenschicht.” W. Reinhard meint. dai der Ausdruck ..Zu 
sammenflieBen” mit der intermediaren Schicht weniger gut ist, als der 
von Ocllacher gegebene: .sich eingraben’, der das Eindringen der Zeller 
in den Dotter charakterisiert. 

Es ist auch zu erwihnen, dali verschiedene Autoren den Ausdruck 
.intermediire Schicht™. ..couche intermeédiaire’’. in verschiedenem Sinne 
gvebrauchen. Einige verstehen darunter eine Protoplasmaschicht, welche 
sich immer zwischen dem Dotter und dem Blastoderm wihrend det 
Furchung bildet (der sogenannte primiare Parablast). Andere beschrieben 
unter diesem Namen eine intermediire Schicht. welche zwischen dem 
Blastoderm und dem Dotter liegt. aber identifizieren sie in keiner Weise 
mit dem Parablast. Nach Berg besteht diese Schicht aus der Mischung 


von Fetttropfen mit etwas Protoplasma und enthalt fast keine Dotter- 


kornchen. ..Von der Seite des Dotters’*, sagt er. ..hat diese Schicht keine 
scharfe Grenze, und mittels diinner Verzweigungen geht sie allmiahlich 
in den letzten tiber. Unter Randzellen verschwindet diese Schicht ganz 
Von der Blastodermseite ist diese Schicht von Anfang an mit einer Lins 
scharf abgegrenzt, welche von Hiimatoxylin nach Heidenharn intensiy 
schwarz wird.” 

Oben habe ich ein Zitat aus Samassas Arbeit angefiihrt, um seine 
Vorstellung von der Entstehung des Parablasts ganz genau wieder- 
zugeben 

Nobotta sagt sehr bestimmt. dali bei allen Teleostiern der Dotter 
gegen das Blastoderm scharf abgegrenzt ist. Anderer Meinung ist 
Kopsch, der in seiner letzten mir bekannten Arbeit zu ganz anderen 
Resultaten kommt, niimlich: 

I. Blastomeren bilden bis zur fiinften (V) Teilung miteinander 
und mit dem Protoplasma, welches auf dem Dotter liegt, ein Syneytium 

II. Aus diesem Syneytium beginnen am Ende der Teilung V_ die 
Furchungszellen sich abzuschniiren (abzufurchen) 

LI. Abfurchung der Zellen endigt am Ende der Teilung XT. Zellen, 


welche im Syneytium entstanden sind, bleiben dort. ..Diastema”™ ver- 
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schwinden. Das Syneytium bildet sich in Plasmodium um, da sich ein 
Dottersackentoblast entwickelt. 

IV. Die Stelle. wo sich Dottersackentoblast entwickelt. liegt am 
Rande und auf der exzentrisch liegenden Unterfliche der Keimscheibe 

Die Beobachtungen von Kopsch sind sehr sorgfiltig gemacht und 
vereinbaren sich mit denen anderer Gelehrten. Die Bestimmung det 
Stadien setzte man nebst der Kernzihlung fest. Und doch. obgleich 
die Methode ganz genau zu sein scheint, wofiir schon der Name des 
Verfassers spricht, bin ich nach dem Studium der Kopschschen Abbil 
dungen zu dem Schlusse gekommen, dal seine Priparate artefakt- 
ahniich sind. Davon tiberzeugte mich das Vorhandensein von ..Dia- 
stema™ und .,Plasmocheren**, welche ich nur auf den anormal fixierten 
Priparaten fand (ausfiihrlicher davon in meiner anderen Arbeit). Auber 
dem hat meines Erachtens der Umstand eine grobe Bedeutung. dali 
die ganze Arbeit von Kopsch nur auf dem Material mit kiinstlicher Be- 
fruchtung ausgefiihrt war. Zur Begriindung meiner Mutmabung kann 
ich mich auf Morgans Ansicht berufen, welcher sagt, dab das Verspiiten 
der Befruchtung auf 10 Minuten zu grober Abnormitit fiihrt. 


Abfurchung. 

Wie wir gesehen haben, stellt der Parablast am Ende seiner Ent- 
wicklung eine verhiltnismibig dichte Plasmaschicht mit mehreren Ker- 
nen in den zentralen und peripheren Bezirken dar. Der Parablast grenzt 
in dieser Weise die Blastodermzellen von dem Dotter ab. Auber det 
Frage tiber die Entwicklung des Parablasts, welche so strittig und ver 
wickelt ist. gibt es eine andere tiber die sogenannte Abfurchung de 
Zellen. Viele verstehen unter dem Ausdruck ,.Abfurchung™ die Ab 
sonderung der Zellen vom Parablast (VW. Kowalewski, Hoffmann, Berent 
Berg, Kopsch). Nach Berg teilen sich bei Esox die Parablastkern 
wihrend der Parablastentwicklung mitotisch zu und die Achse der 
Furchungsspindel liegt senkrecht oder fast senkrecht zur Grenzebene 
zwischen den Blastodermzellen und dem Dotter. Wiahrend der daraut- 
folyenden Teilung der Furchungsspindel geht ein Kern in den Para- 
blast iiber, der andere aber bildet mit einem Protoplasmabezirke eine 
Zelle, welche zu den Blastodermzellen hinzukommt. Weiter sagt er 
folgendes: ..Es ist kein Zweifel, daB der Parablast auf allen oben be- 
schriebenen Stadien die Zellen ins Blastoderm abfurcht, und das kann 
man auf den Zeichnungen 10, 11, 12, 14 sehen. Solche zellartige Bezirke 
sind allen anderen Blastodermzellen gleich (ausgenommen den Zell- 
wiinden), deshalb darf man auch vom theoretischen Standpunkte aus 
diese Abfurchung nicht verneinen.’ Berent hat schon friiher eine an- 
fangs mitotische, spiter amitotische Absonderung, d. h. Abfurchung det 
Zellen vom Parablast zur Zeit seiner Entwicklung beschrieben. Die 
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Resultate, welche Berent bekommen hat, stimmen vollstindig mit den 
jenigen von Hoffmann iiberein, der ebenso eine mitotische als eine ami 
totische Abfurchung der Zellen vom Parablast beobachtet hat. 

Andere Autoren (Golowin, W. Reinhard) verneinen die Abfurchuny 
der Zellen vom Parablast ganz. Auf Grund meiner eigenen Beobach 
tungen und aus deren Vergleichen mit den Ergebnissen anderer For 
scher ( Berg, Berent, Hoffmann, Kopsch ), komme ich zu ganz entgegen 
vesetzten Schliissen. So habe ich z. B. auf einem Priparat eine Blasto 
dermzelle im Moment ihres ,.Eingrabens* in den Dotter beobachtet 
Der Kern dieser Zelle befand sich im Ruhestadium, aber man konnte 
in den Polen die Entwicklung der Spindel sehen 

\uf Abb. 2 ist eine andere Zelle wiihrend ihres ,,EKingrabens” in den 
Dotter abgebildet. Aber der Kern dieser Zelle befindet sich im Moment 
der Teilung, weil der ProzeB des ..Eingrabens” und des darauffolgenden 
ZusammenflieBens der Zellen wihrend ihrer mitotischen Teilung statt 
findet. Nach meiner Mei 
nung miissen beide Kerne, 
der obere und der untere, 
in den Dotter tibergehen, 
weil es hier keine Ab- 
furchung der Zellen vom 
Parablast gibt. Meine 
Zeichnungen sind denje- 
nigen von Berg sehr aihn- 
lich, doch ist die Deu- 
tung, welche ich dieser 


Vit 


Abb. 4. Zellturchung. stad §2-; Blastomeren hat. Dotter Erscheinung vebe, eine 
Parablast ist noch nicht vorhanden, Zeiss, Ap. 16mm, Ok. | 
andere. 

Zur Bestiitigung meiner Meinung, dab hier nicht eine Abfurchung 
vorhanden ist. sondern ein ..Sicheingraben” der Zellen in den Dotter. 
und dab hier deren ZusammenflieBen miteinander stattfindet, fithre ich 
Abb. 3 an. wo eine Zelle abgebildet ist. in der der Kern in den unteren 
Teil schon tibergegangen ist. Dieser untere Teil des Protoplasmas ist 


schon mit dem Dotter zusammengeflossen. Der obere Teil des Proto- 


plasmas stellt einen Hiigel dar, welcher auf dem Parablast sitzt. 


Hoffmann gibt Abbildungen, welche den meinen ihnlich sind, und 
deutet den ProzeB als ..Nachfurchung’ (Abfurchung). 

Mir ist es ganz klar, dab in diesem Moment bei Scardinius keine 
\bfurchung stattfindet, weil der Parablast noch nicht existiert, sondern 
nur in ..statu nascendi™ ist. Zum Beweis, dab bei Scardinius auf diesem 
Stadium der Parablast wirklich noch nicht existiert. habe ich a. a. O. 
die Abbildungen veréffentlicht. welche den Verlauf der Furchung der 


Kizelle von zwei Blastomeren an bis zum letzten Stadium illustrieren, 
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z. B. Abb. 4, T. 32 (Blastomeren). Sie sind, meines Erachtens, ganz 
iiberzeugend. Die freie Entwicklung der Zellen in dem Parablast. 
welche Henneqguy bei Gasterosteus und Berg bei Esox beschrieben haben. 
habe ich auf diesem Stadium noch nicht beobachtet. 

Nun ein paar Worte iiber das Vorhandensein der Kerne in dem 
Parablast. Wie wir schon gesehen haben, kénnen die Kerne der Zellen. 
welche sich in den Dotter eingraben und miteinander zusammenflieBen. 
entweder im Ruhestadium oder im Teilungszustande sein. Diese Fihig- 
keit zur mitotischen Teilung bewahren die Kerne auch einige Zeit nach 
der Entwicklung des Parablasts. Darauf vermindert sich die Mitosen- 
zahl. Die Kerne vergrObern sich und bewahren weiter nur die Fahigkeit 
zur direkten, amitotischen Teilung. 

Auf Grund meiner eigenen Beobachtungen und der vorhandenen 
Literatur tiber die Entwicklung des Parablasts, kann ich meine An- 
schauung folgendermaben zusammenfassen. 

1. Die ersten Furchen und Scheidewiinde teilen das Blastoderm des 
Kies vollkommen und reichen bis zum Dotter. 

2. Bis zum 32-Blastomerenstadium bleibt das Blastoderm einschichtig. 

3. Wahrend der Umwandlung des 32-Blastomerenstadiums in das 
H4-Blastomerenstadium wird das Blastoderm zweischichtig. 

4. Der Parablast bildet sich sehr spat und nur in dem Moment, in 
welchem das Blastoderm aus mehren Zellenschichten besteht. 

». Der Parablast bildet sich durch das darauffolgende Zusammen 


flieBen der Blastodermzellen mit dem Dotter und miteinander. 


6. Der periphere und der zentrale Parablast entstehen fast gleich 


zeitig und unterscheiden sich voneinander nur der Lage nach. 

7. Die Abfurchung oder Nachfurchung ist wiihrend der Parablast- 
entwicklung nicht vorhanden. 

S. Die Parablastkerne bewahren ihre Fahigkeit zur mitotischen Ver- 
mehrung einige Zeit nach ihrer Entwicklung; dann fangen die Kerne 


in stark zu wachsen und teilen sich nur direkt (amitotisch). 


Die Bedeutung des Parablasts. 

Wenn schon die Frage nach der Entstehung des Parablasts so strittig 
ist, so herrscht eine grobe Meinungsverschiedenheit auch in bezug auf 
seine Bedeutung. Heutzutage stimmen fast alle in der Beurteilung der 
physiologischen Bedeutung des Parablasts tiberein. Man nimmt an, 
dab der Parablast eine Rolle bei der Verdauung des Dotters und in 
der Ernihrung der Zellen spielt. Es gibt wirklich verschiedene Tat- 
sachen, welche diese Annahme begriinden und namentlich die grobe 
Zahl der Parablastkerne, ihre starke VergréBerung, Teilung, Anhiufung 
in den Stellen der intensiven Fihigkeit und ihre verschiedenen physio- 


logischen Zustiinde. 
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Die andere Frage aber, ob nicht der Parablast an der Entwicklun 
des Embryos teilnimmt, ruft groBen Streit hervor. Eine ziemlich grol 
Zahl von Gelehrten verneint die Beteiligung des Parablasts bei di 
Keimentwicklung ginzlich. Zu nennen sind: Oellacher, Agassiz an 
Whitman, Goronowitsch, W. Kowalewski. Sobotta. Wenkenbach. Henn 
guy, Wilson, Ziegler, Wischow, Golowin, Berg. Der zuletzt erwiihnt 
sagt, daB nur der amitotische Parablast bei Esox keinen Anteil an ce 
Keimentwicklung nimmt. Was aber den mitotischen Parablast an 
hetrifft, so meint er, dab die Zellen. welche sich von ihm absondern, i: 
allen Keimblittern an der Keimentwicklung teilnehmen und dab six 
den Blastodermzellen ganz iihnlich sind. In dieser letzteren Hinsicht 
stehen Bergs Ansichten denen von erent sehr nah, wie es aus dem 
folgenden Zitat ersichtlich ist: .,Der Parablast. cine mit der Keim 
scheibe zusammenhingende protoplasmatische Lage, die vom Dotter 
wihrend der Furchung doch weiteren Zuflub erhalt. gibt anfangs dure} 
indirekte, dann durch direkte Kernteilung dem Blastoderm Zellen ab 
welche aber in keinem genetischen Zusammenhang mit irgendeinem 
Blatte stehen, vielmehr in die Bildung der ganzen Keimscheibe aller 
Keimblhitter einbezogen werden.” 

Andere, wie Lereboullet, Mac Intosh and Prince, Kupffer, Owsiani- 
kow, Brook. Van Bambeke. Hoffmann, Van Beneden, W. Reinhard, 
Cunningham, Lwoff, Hiss u.a., sprechen sich entschieden fiir die An- 
nahme aus, dali der Parablast an der Entwicklung teilnimmt. Wenn 
Lerehoullet, Mae Intosh and Prince, Kupffer und Owsianikow das mit 
Vorbehalt annehmen. so leitet Van Beneden das Entoderm entschieden 
aus dem Parablast her. Aber es ist ihm nicht gelungen, alle Stadien 
dieses Prozesses zu verfolgen. Berent und Lwoff leiten das ganze 
Entoderm, ebenso wie einen Teil von Mesoderm und Hepar vom Para 
blast ab. Diesen Autoren steht sehr nahe Van Bambeke, welcher das 
Entoderm ebenso aus dem Parablast herfiihrt. 

Hiss, Ryder, Gensch \eiten aus dem Parablast das Blut her. Endlich 
ist W. Reinhard beim Studium der Entwicklung von Leuciseus (Sear 
dinius) zu dem Schlusse gekommen,. dal der Parablast nicht anderes 
ist als der auf besondere Weise umgebildete ..primire Entoblast” 
Diesem primiiren Entoblast schreibt er die Bildung des ..sekundaren 
Entoblasts’, des sogenannten Entoderms zu, das den Darm_ bildet. 
Die Zellen. welche sich aus dem Parablast bilden, beteiligen sich nach 
seiner Meinung an der Bildung der Kupfferschen Blase in solcher Weise 
Kinige Zeit nach der Bildung der Kupfferschen Blase entwickeln sich 
in dem Parablast grobe Zellen Riesenzellen. Die Kupffersche Blase 
bildet sich auf Kosten der sich aus dem Parablast differenzierenden 
Zellen. Die Differenzierung geht weiter auf der unteren Fliche der 


Kupfferschen Blase vor, wo die letztere dem Parablast anliegt. Die 
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Zellen. welche die Héhlung der Blase umgeben. vermehren sich rasch 
und verbreiten sich aut der unteren Fliche des Keimes zwischen der 
Mesoblastschicht und dem Periblast ( Parablast ). 

Meine eigenen Beobachtungen wurden auf demselben Objekt, Sear- 
dinius erythrophtalmus, gemacht. Doch komme ich zu ganz entgegen- 
gesetzten SchluBfolgerungen. Der ., primiire Hypoblast** (.. primitive 
Hypoblast™ nach Wilson) bildet sich bei Seardinius mittelst der Ein 
stiilpung und Spaltung (Invagination und Delamination). Der ,,primiare 
Hvypoblast™ gibt ebenso den Anfang des Mesoderms. welches das Ento 
derm durch die Zellmigration bildet. Das letztere entwickelt sich durch 
die Zusammenfiigung dieser lockeren, migrierenden Zellen und durch dis 
sog. ., Unterwachsung™ (0. Hertwigs Ausdruck). Ich stimme somit jenen 
Beobachtern, welche die Teilnehmung des Parablasts bei der Keim- 
blatterentwicklung verneinen, bei. 

Doch komme ich auf Grund meiner Beobachtungen zu dem Schlusse. 
dali der Parablast nicht nur die Ernihrungsfunktion bei den Blasto- 
dermzellen trigt. Wahrend der Furchung der Zellen und der Ent- 
stehung des Parablasts, bilden sich die Zellen der oberen Schicht. det 
sog. .,Deckschicht’’, durch die Selbstteilung. Spiaiter. nachdem die Ent- 
wicklung des Parablasts zu Ende ist. bilden sich die neuen Zellen det 
Deckschicht sowohl durch Selbstteilung als durch die Abspaltung vom 
Parablast (ausfiihrlicher an anderer Stelle) 

Weiter ist es mir gelungen, die Ergebnisse. welche W. Reinhard in 
bezug auf die Entwicklung der Riesenzellen bekommen hat. zu_ be 
stitigen. Tech beobachtete diese Zellen sowohl im Moment ihrer Ent 
stehung, als auch wihrend der Bewegung zwischen verschiedenen Keim 
blattern 

Die Entwicklung der Riesenzellen. 
Wenn ich die Abfurchung der Zellen vom Parablast wihrend seiner 


Entstehune verneine, so bin ich tiberzeugt, da} die Riesenzellen erst 


spiiter von ihm sich abspalten kénnen. Bei der Beobachtung det 


Bildung von Riesenzellen aus dem Parablast waren diese Zellen von 
mir zuerst in einem Stadium gefunden, fiir welches ich die Bezeichnung 
Stadium des  Dreiviertel-Umwachsens’* des  Dotters  vorschlagen 
mochte. 

Von dem Moment ab findet man die Riesenzellen auf allen Stadien 
his zur Entstehung des Nervensystems, Chorda, Somiten, Seitenplatten, 
Wolffscher Ginge und Gonaden. 

Die Riesenzellen sind, wie schon ihr Name sagt, viel groBber als andere 
gewohnliche . normale’ Blastodermzellen. Was die Kerngrébe betrifft 
so hiingt sie von der Grobe der Zelle ab. Das Diameter der Riesenzelle 
auf Abb. 5 und 6 erscheint dreimal gréBer als bei den gewohnlichen 
So ist das Diameter der Riesenzelle = 26.25 1. der gew6hnlichen Zelle 
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8.79 ”, und das Diameter des Kernes der Riesenzelle 15,12 w 
desjenigen der gewohnlichen Zelle O17 wu. 


Doch bleibt die Relation zwischen der GréBe der Riesenzellen une 
der gewohnlichen nicht konstant und verindert sich beim Ubergang 


RZ. 


Par. Vit. 


bie Entstehung der Riesenzellen in dem Parablast: ‘/’.7. Riesenzelle / Parablast 
A. Parablastkerne; Vis. Dotter Zeiss, homog. Imm. 2 mm, Ok, 6 


eines Stadiums in das andere. Es ist ganz verstiindlich, daB sich die 
Zellen bis zu einem bestimmten Stadium verkleinern. Dann aber ver- 
grobern sich einige von ihnen wiederum und fangen sich zu differen- 
zieren an 


lermzelle; #.Z. Riesenzelle; Par. Parablast; /’.A, Parablastkerne: Vit. Dotter. 
Zeiss, homog. Imm. ? mm, Ok. 6. 


Die Beobachtung der Riesenzellen erlaubt deren eigentiimliche Struk- 
tur zu erkennen, welche von der Struktur der gewOhnlichen Zellen ab- 
weicht. Bei der Eisenhimatoxylinfirbung konnte ich den Chondrio- 
somalapparat sehen. Andere spezielle Firbungen, die man fiir Chon- 
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driosomen gebraucht, konnte ich infolge des Mangels an Chemikalien 


nicht probieren. Was den Kern der Riesenzelle betrifft. so unterscheidet 


er sich von den Normalkernen nicht nur durch seine Grobe, sondern 

auch durch seine Struktur. Nach Grébe, Form und Struktur sind die 

Kerne der Riesenzellen den Parablastkernen sehr aihnlich. Das kann 

man auf Abb. 5 und 6 sehen. Wenn wir die Abb. 5 und 6 vergleichen, 

wird es ganz klar, dab die Riesenzellen aus dem Parablast entstanden 

sind. Ich besitze auch Priiparate, welche zeigen, dal die Riesenzellen 
zuweilen nicht im Innern des Para- 
blasts entstehen, sondern sich von ihm 
abspalten (Abb. 


A 3 


Vit 
Abb. § Abb. 9. 


R.Z. Absonderung der Riesenzelle vom Parablast; 1.Z. Hypoblastzelle; /ar. Parablast 
Vis. Dotter. Zeiss, homog. Imm. 2 mm, Ok. 6. 

R.Z. Riesenzelle wihrend der Bewegung zwischen den Keimblittern Zeiss, homog 
Imm. 2mm, Ok. 6 

Diisch, Deekschicht; &.Z. Riesenzelle. Zeiss, homog. Imm. 2 mm, Ok, ¢ 


Abb. 8 und 9 stellen die Riesenzelle im Moment ihrer Bewegung 
zwischen den Blastodermzellen vor. Beim Studium der Priiparatserien 
kann man sehen, dab die Riesenzellen den Parablast verlassen und in 
den ..primiren Hypoblast’ (,.primitives Hypoblast*t) einwandern. 
Nach der Entwicklung des Mesoderms bleiben die Riesenzellen zwischen 
seinen Zellen liegen. Beim Studium der verschiedenen Priparate 
habe ich mich iiberzeugt. dal die Riesenzellen eine Fihigkeit zur amo- 
boiden Selbstbewegung haben und aus einem Keimblatt in das andere 
einwandern kénnen. Ich beobachtete auch, dali die Riesenzellen wiih- 
rend der verschiedenen Entwicklungsstadien vom Dotter sich absondern. 
Auf den spiiteren Stadien, in denen wir schon das Nervensystem withrend 
der Bildung des Kopfgehirns beobachten, auch Chorda, Ursegmente 
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und Seitenplatten finden, fangen die Riesenzellen an der Grenze zwische) 
i 


den Somiten (Ursegmenten) und den Seitenplatten an, sich zu sammeln 


Par 
K 
PK. CA. vit 


Abb. 10. Stadium der Differenzierung des Nervensystems, der Somiten, Seitenplatten usw 
, Deckschicht; V.S. Nervensystem: Som. Somit; C/. Chorda; 4.27. zwei Riesenzellen 
Entoderm: /ar. Parablast mit Parablastkernen /.A.; Vit. Dotter, 
Zeiss, homog. Imm. 2 mm, Ok. 2 


Das geht ganz an der Stelle vor sich, wo ein wenig spaiter Gonotom und 
Nephrotom sich entwickeln. Auf Abb. 10 konnen wir das Gesagte sehen. 
Das Nervensystem ist auf 

diesem Schnitte noch wenig 

differenziert. Chorda und En- 

toderm sind ganz abgesondert. 

Rechts und links von der 

Chorda liegen die Ursegmente. 

Auf Abb. lO kOnnen wir zwei 

Riesenzellen sehen. welche das 

Ursegment von der Seiten- 

platte abteilen. Noch spatere 

Stadien zeigen uns, dah die 

Riesenzellen in der Niihe des 

Par Vit Urnierenganges  liegen, wo 


Abb. 11 Antangsstadium der Entwicklung der Ge nach elmiger Zeit die Ge- 
echtsdriisen; W.6. Wolffscher Gang: #.Z. drei 
Riesenzellen; J’ Parablast; ‘it. Dotter. Zeiss 
homog. Imm. 2mm, Ok. 6 keln. Dazu Abb. ‘3. 


schlechtsdriisen sich entwik- 


Die Entwicklung der Urgeschlechtszellen. 

Wie wir schon gesehen haben, sind mehrere Verfasser der Teilnahme 
des Parablasts in der Keimentwicklung abgeneigt. Sie glauben, dab 
alle Zellen, welehe sich von dem Parablast amitotisch absondern, 
degenerativ sind. So kritisiert Berg die Ansicht von Hoffmann, welcher 
meint, daB die Zellen vom Parablast anfangs mitotisch, spiter amitotisch 


sich absondern und indas Blastoderm einwandern. Nach //offmanns Mei- 
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nung kénnen diese Zellen sich wieder mitotisch teilen. ..Dieser Prozel, 
sagt Berg, ..kann auch nicht vom theoretischen Gesichtspunkte aus exi- 
stieren. Amitotische Teilung der Zelle ist ein Zeichen ihres nahen Todes. 
Bei sox existiert die Absonderung der Zellen vom amitotischen Parablast 
nicht.” Dasselbe haben noch friiher Ziegler und Golowin geschrieben. 
Nach ihrer Meinung kénnen die Kerne, welche sich zu fragmentieren 
angefangen haben, sich nicht wieder mitotisch teilen. Ich glaube, dab 
d 


ze bildet, wie es Ziegler und Golowin darstellen. Noch weniger kann 


ie amitotische Teilung der Parablastkerne keinen degenerativen Pro- 


man hier von dem nahen Tode der Zellen im Sinne von Berg sprechen. 

Meines Erachtens stellt die amitotische Teilung der Parablastkerne 
nur eine Anpassung zu einer bestimmten physiologischen Arbeit vor. 
\uf diese Weise glaube ich, dab die Entstehung der Riesenzellen vom 
Parablast kein Zeugnis ihrer Degeneration ist, und dal sie sich spiiter 
wieder mitotisch ganz normal teilen kénnen. 

Es ist schon vor langer Zeit festgestellt, dali die Geschlechtsdriisen 
der Wirbeltiere aus dem Eepithel der Leibesh6hle durch die paarigen 
Geschlechtsfalten entstehen. 

Also entwickeln sich die Gonaden bei den Fischen auf dem indiffe- 
renten Stadium als zwei paarige Streifen des Epithels der Leibeshohle 
(Keimepithel nach Waldeyer). Doch ist es strittig, wie und in welcher 
Art die Urgeschlechtszellen entstehen. Entwickeln sie sich aus dem 
Epithel der Leibeshohle in situ, oder gibt das letzte nur den Anfang zur 
Entwicklung der Bindegewebszellen’ In diesem Falle miissen die Ur- 
geschlechtszellen ein anderes Herkommen sui generis haben. 

Diese Fragen sind schon vor langer Zeit gestellt, wurden aber bis 
jetzt nicht gelést. obgleich sie eine grobe theoretische Bedeutung haben. 

Bei den verschiedenen Tieren entwickeln sich die Gonaden an ganz 
bestimmten Stellen, bei einigen niederen Metazoen aber finden wir keine 
solche bestimmte Lokalisation der Geschlechtszellen. AuBerdem kommen 
die Urgeschlechtszellen bei den verschieGenen Klassen und Ordnungen 
eben desselben Typus nicht selten aus den verschiedenen Keimblattern 
hervor. So z. B. entwickeln sich die Geschlechtszellen in dem Typus 
Coelenterata bei //ydrozoa aus Ektoderm, bei Scyphozoa aus Entoderm. 

Noch am Ende des 19. Jahrhunderts sind einige Arbeiten erschienen, 
welche zeigten, daB bei den verschiedenen Insekten die Geschlechtszellen 
vor der Bildung der Keimblitter hervorkommen (Robin, Weismann, 
Metschnikow). Doch konnte man wiihrend langer Zeit in der Fachlite- 
ratur keinen Hinweis auf diese Arbeiten finden. 

Zehn Jahre spiter hat Biitschli entdeckt, dab bei Sagitta die Ge- 
schlechtszellen vor der Entwicklung der Gastrula entstehen. Heutzu- 
tage kennen wir mehrere Fakten der friihzeitigen Entstehung der Ur- 
geschlechtszellen bei denWirbellosen, sowohl als auch bei denWirbeltieren. 


ee 
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Was die Wirbellosen betrifft, so war die friihzeitige Entwicklung « 
Urgeschlechtszellen bei den folgenden Typen beschrieben: Arthropod: 
Insekten (Aphidae, Forficula, Periplaneta), Arachnoidea (Phalangiun 
Euscor pius), Crustacea (Lernea, Moina, Leptodora, Cyclops), Mollus: 


( Loliqo), Vermes ( Sagitta, Trematodes. Nematodes | Ascaris ). Porife) 


Sehr interessante und wichtige Ergebnisse haben Boveri bei Ascar: 
megaloce phala und Hacker bei Cyclops-Arten beschrieben. Die Entwick 
lung der Urgeschlechtszellen kommt hier im Stadium der Zweiteilun: 
vor. In der Literatur finden wir auch die Beschreibung der friihzeitige 
Kntstehung der Urgeschlechtszellen bei den Wirbeltieren: Pisces, Am 
phibia, Reptilia, Aves und Mammalia. Hier werden wir besonders vo; 
der Literatur iiber Entstehung der Urgeschlechtszellen bei den Fischer 
sprechen 

Nusshaum hat noch im Jahre ISSO eine friihzeitige Entstehung der 
Urgeschlechtszellen bei Vertebraten (Pisces, Amphibia) beschrieben 
Spiter hat Eigenmann (1897) bei Cymatogaster agregator die Urge 
schlechtszellen im 32-Blastomerenstadium gefunden. Er meint, dal 
diese Geschlechtszellen sui generis sind und dab sie erst spiiter an die 
hestimmte Stelle kommen. 

Wheeler (1900) bei Pe tromyzon, Balfour. Riickert. Rabl und Beard 
(1900) bei den Selachiern haben auch eine friihzeitige Entstehung det 
Urgeschlechtszellen beschrieben. Felix!) meint. daf die Urgeschlechts- 
zellen bei den verschiedenen Teleostiern in sebr verschiedener Zeit hervor 
kommen. Auf dieser Grundlage teilt er die Teleostier in zwei Gruppen 
ein. In der ersten entstehen die Geschlechtszellen wihrend der Em- 
bryonalentwicklung, in der zweiten erst spiiter, nach der Beendigung 
der Embryonalentwicklung: z. B. gehéren zur ersten Gruppe: Zoarces 
Salmo, Perca: zur zweiten die meisten Cypriniden (Rhodeus). 

Rickert’ beschreibt die Urgeschlechtszellen (..Ureier’*,  ..primitive 
Ova’) im ventralen Abschnitte des Somiten (sogenanntes Gonotom) 
Ebenso findet Rab/l die Urgeschlechtszellen an derselben Stelle. 

In letzter Zeit sind viele Arbeiten tiber das friihzeitige Vorkommen det 
Urgeschlechtszellen bei den verschiedenen Vertebraten erschienen (A.2e- 
lote, Chrysemys, Rana pipiens, Phrynosoma, einige Mammalia und Aves) 

Am Ende kommen wir zu den SchluBfolgerungen: 

|. Die friihzeitige Entstehung der Urgeschlechtszellen kann man sehr 
oft sowohl bei den Wirbellosen als auch bei den Wirbeltieren beobachten 

2. Bei mehreren Tieren entstehen die Urgeschlechtszellen vor der 
Entwicklung der Keimblitter, zuweilen wihrend der Furchung. 

3. Die friihzeitige Entstehung der Urgeschlechtszellen ist fiir einige 
aus (yclostomata, Selachii. Teleostei bestimmt 


') Siehe Hertwigs Handbuch 
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Wenn wir heute die Frage iiber die friihzeitige Entwicklung der Ge- 
schlechtszellen beziehungsweise einiger Teleostier ganz bestimmt lésen 
kénnen, so ist es fiir uns ebenso ungewib, woher diese Urgeschlechts- 
zellen kommen. 

Bei der Untersuchung der verschiedenen Entwicklungsstadien von 
Scardinius habe ich die Riesenzellen, wie es oben beschrieben ist, ge- 
funden. Sie interessierten mich sehr und deshalb beobachtete ich ihre 
Bildung, Bewegung und Verwandlung. Diese Riesenzellen gleichen den- 
jenigen, welche W. Reinhard auch bei Scardinius beschrieben hat. 
Meines Erachtens stellen diese’ Riesenzellen die Urgeschlechtszellen vor. 
Sie sondern sich, wie wir schon oben gesehen haben, vom Parablast ab. 
hewegen sich améboid zwischen den Keimblittern und sammeln sich 
im Mesoderm zwischen den Somiten (Ursegmenten) und den Seiten- 
platten in einem Bezirke, welchen man Gonotom nennt. Spiter ver- 
wandeln sich diese Riesenzellen, d. h. Urgeschlechtszellen, bei der Ent- 
wicklung der Geschlechtsdriisen in Oogonien oder Spermatogonien. 

Also erscheint vor uns die Frage: Auf welche Art und Weise ent- 
steht dieses oder jenes Geschlecht ? 

Die schwierigen Arbeitsbedingungen haben mir nicht erlaubt, die 
Frage zu lésen, ob die Urgeschlechtszellen der verschiedenen Embryonen 
in der Beziehung des Geschlechts einander gleichen. Mit anderen Worten. 
es ist der iuBere und der innere geschlechtsindifferente Zustand eben 
dasselbe. — Wenn die Urgeschlechtszellen aller Embryonen geschlecht- 
lich indifferent sind und einander gleichen, so kann man nur epigame 
Geschlechtsbestimmung erwarten. ‘Wenn aber die Urgeschlechtszellen 
der verschiedenen Embryonen von Anfang an verschieden sind und ver- 
schiedene Geschlechtsanlagen haben, so miissen wir an eine progame 
oder syngame Geschlechtsbestimmung denken. 

Die Arbeiten von Boveri tiber Ascaris und von Hacker tiber Cyclops 
zeigen, dab die Urgeschlechtszellen auf dem 2-Blastomerenstadium sich 
absondern. Es gibt hier eine erbungleiche Teilung im Sinne von Wers- 
mann, und wir sehen eine echte Keimbahn. 

Wenn auch bei anderen Tieren die Geschlechtszellen sich auf dem 
2-Blastomerenstadium entwickeln, so miissen wir glauben, dab die erb- 
ungleiche Teilung im Sinne von Weismann existiert. Diese Frage inter- 
essierte mich sehr, und ich studierte deshalb ganz genau die ersten 
Furchungsstadien (2, 4, 8, 16, 32, 64...), doch konnte ich nirgends 
wihrend der Furchung die Urgeschlechtszellen finden. Die letzten 


kommen erst spiiter vor und bilden sich aus dem Parahblast. 


Diese Ergebnisse zeigen, daB jene Verfasser recht haben, welche 
meinen, da} die erbgleiche Teilung der Anlagen bei der Furchung des 
Eies existiert. 

Endlich kommen wir zu folgenden Schliissen. 


Archiv f. mikr. Anat. u. Entwicklungsmechanik Bd. 103. 
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Schlu8folgerungen. 


1. Der Parablast bildet sich bei Scardinius durch nachfolgendes Zu- 
sammenflieBen der Blastodermzellen miteinander und mit dem Dotter. 

2. Nach Beendigung der Furchung und der Entwicklung des Para- 
blasts sondern sich vom Parablast wihrend einer bestimmten Zeit dic 
Riesenzellen ab. 

3. Die Riesenzellen kénnen sich améboid bewegen und in das Meso- 
derm tibergehen. 

4. Die Riesenzellen sammeln sich an der Grenze zwischen den Somiten 
(Ursegmenten) und den Seitenplatten in einem Bezirke, welechen man 
,,Gonotom™ nennt. 

5. Die Riesenzellen bilden die Urgeschlechtszellen. 

6. Die Keimbahn, welche bei Ascaris und Cyclops beschrieben ist, 
existiert bei Scardinius nicht. 
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(Aus dem Zoologischen Institut der Jan Kazimierz-Universitit 
in Lwow [Lemberg].) 
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Als ich mich im Jahre 1917 daranmachte, zwecks Lésung gewisser 
Fragen, an geschliipften Amphibienlarven und erwachsenen Amphibien 
Transplantationen und Implantationen von Organen auszufiihren, hielt 
ich Umschau in den Arbeiten derjenigen Autoren, die derartige Opera- | 
tionen mit gutem Erfolge vorgenommen haben, um sich tiber das be- ii 
treffende technischen Vorgehen zu unterrichten. Leider fand ich in keiner bol 
von ihnen nicht nur keine ausfiihrliche Beschreibung der Operations- | 
technik, sondern auch nicht einmal skizzenartige Hinweise, die ein Vor- 
nehmen derartiger Operationen erleichtern wiirden ; eine Ausnahme darin 
machen die bekannten Untersuchungen Borns und Spemanns, welche 
ihr Verfahren der Offentlichkeit zuginglich gemacht haben; ihre wert- 
vollen Hinweise konnten aber meinerseits nicht in Anwendung gebracht 
werden, denn es handelte sich mir nicht um Versuche an fast unbeweg- 
lichen Embryonen und somit war ich gezwungen, mir eigene Vorgehen 
auszuarbeiten. Da man dabei viel Zeit und Miihe verliert und oft erst 
auf Umwegen das eigentliche Ziel erreicht, glaube ich nicht fehlzugehen, 
wenn ich tiber die meinerseits gewonnene Erfahrung auf diesem Gebiete 
berichte und auf diese Weise den Weg denjenigen ebene, die beabsich- 
tigen derartige Versuche anzustellen. Dab aber mittels dem Transplan- 
tations-, Implantations- und Extirpationsversuch noch so manche Frage 
zu lésen ist, die bis jetzt tiberhaupt noch nicht in Angriff genommen 
wurde, braucht wohl kaum niher begriindet zu werden. 
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1. Transplantation von Haut, Auge und Schwanz bei Amphibien. 

a) Transplantation larvaler Amphibienhaut auf Amphibienlarven. Die 
Spendertiere, von denen die Haut zt Transplantationen verwendet wird, 
werden in einem Gemisch von Ather sulfuricus und Leitungswasser 
(dessen Zusammensetzung an einer anderen Stelle angegeben wurde) ') 
narkotisiert. Das Verweilen in diesem Gemisch soll méglichst kurz dauern 








1) Hirschler, J.: Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen 51. 1922. 
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und im Augenblicke, in welchem die Bewegungen des Tieres aufhéren, 
unterbrochen werden; eine zu lange dauernde Athereinwirkung beein- 
triichtigt die Vitalitat der Haut, die demnichst transplantiert werden soll, 
schidlich. Nachdem das Tier in den Narkosezustand verfallen ist, wird 
es sofort auf eine wassergetrinkte Watteunterlage gebracht und das Ab- 
priparieren des zu transplantierenden Hautstiickes begonnen. Dieses 
Hautstiick soll am besten die Form eines Quadrates oder Rechteckes 
besitzen, denn dann ist es der entbl6Bten Wundfliche des Wirtstieres 
leicht genau anzupassen, wodurch das schnelle Einheilen des Transplan- 
tates, worauf es eben bei solchen Versuchen ankommt, ganz bedeutend 
gefordert wird. Die Rinder des Transplantates sollen méglichst glatt 
sein, was beim Gebrauche kleiner, spitzer und scharfer Scheren leicht zu 
erlangen ist ; solche Hautriinder aneinander- oder an den ebenfalls glatten 
Wundrand des Wirtstieres gelegt, verwachsen mit ihren Epithelien 
iiuBerst schnell. Das Abpriparieren des Hautstiickes, welches wegen 
Gefahr an Wasserverlust (hauptsiichlich an heiben Sommertagen) wo 
moéglich rasch in 2—3 Minuten auszufiihren ist, wird mittels Schere. 
stumpfspitziger Pinzette und stumpfspitzigem Glasstabe vorgenommen. 
Mittels Schere wird die Haut der Amphibienlarve entlang der Kontour 
eines Rechteckes durchschnitten, mittels der Pinzette in der einen Ecke 
etwas emporgehoben und hernach behutsam vom Tiere abgezogen, wo- 
bei mit dem Glasstabe nachzuhelfen ist. Hernach wird das abpraparierte 
Hautstiick sofort, mit dem Hautepithel nach auBen, auf die entbléBte 
Hautfliche zuriickgelegt und darunter ein peinlich gereinigtes (ent- 
fettetes), mit physiologischer Kochsalzlésung (fiir Amphibien) oder mit 
Ringer-Locke-Lésung (fiir Amphibien) benetztes Deckglas geschoben. 
Das jetzt dem Deckglase glatt aufliegende Hautstiick wird auf diesem 
derart placiert, daB einer von seinen Rindern mit dem Rande des 
Deckglases zusammenfillt. Deckglas samt Hautstiick kommen jetzt in 
eine kleine Feuchtkammer, deren Boden mit benetztem (physiologische 
Kochsalz- oder Ringer-Locke-Lésung) FlieBpapier bedeckt ist. Als 
Feuchtkammer sind sehr gut Petrischalen zu gebrauchen, die an Sommer- 
tagen in einen Kiihlraum (gréBeres geschlossenes Glasgefab, welches von 
flieBendem Wasser umspiilt wird) gebracht werden; unter diesen Be- 
dingungen bleiben larvale Hautstiicke nach einem iiber 1 Stunde langen 
Verweilen in der Feuchtkammer transplantationsfahig. Jetzt wird das 
Wirtstier, welchem das Hautstiick aufzupflanzen ist, in dem genannten 
Athergemisch narkotisiert. Die Narkose der Wirtstiere muB eine még- 
lichst tiefe sein, damit sie langere Zeit in Ruhe verharren, was fiir das 
Gelingen der Transplantation wichtig ist; erwachen sie nimlich aus der 
Narkose zu friih, so kommt es dann oft vor, daB sie heftige Bewegungen 
ausfiithren und das noch ungeniigend angeheilte Transplantat herunter- 
werfen. Um den gewiinschten Narkosezustand zu erreichen, miissen 
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Kaulquappen von Rana temporaria (alles Zeitangaben fiir halbaus- 
gewachsene Quappen, an denen die Hinterbeine noch knospenartig sind) 
2—3 Minuten, von Rana esculenta 3—5 Minuten, von Pelobates fuscus 
5—8 Minuten in dem genannten Athergemisch verweilen. Nach diesem 
Vorgehen kommt es fast nie vor, damit ein Tier wegen zu weit gefiihrter 
Narkose einginge. Nach meiner Erfahrung ist fiir Amphibien tiberhaupt 
nur Athernarkose anwendbar, wihrend Chloroformnarkose zu sehr un- 
sicheren Erfolgen fiihrt und im allgemeinen schlecht von Amphibien 
ertragen wird. MittelgroBe Urodelenlarven (Triton, Salamandra) sind 
im genannten Athergemisch 3—4 Minuten ohne Schaden zu halten, 
langeres Verweilen fiihrt eine Nekrose der iuBeren Kiemenbiischel her- 
hei, an welcher ein Teil der Tiere eingeht. Da beim Einlegen und Heraus- 
nehmen der Tiere aus dem Athergemisch, was mit dem Offnen des Ge- 
fies verbunden ist, der Ather allmahlich verdunstet und man Gefahr 
liuft, die Wirtstiere ungeniigend zu narkotisieren, muB das Athergemisch 
von Zeit zu Zeit erneuert werden, um in ihm den gewiinschten Ather- 
gehalt zu erhalten. 

Nachdem nun das Wirtstier richtigerweise narkotisiert ist, wird es 
auf einen mit Leitungswasser getrinkten Wattepolster gebracht und, da 
gewOhnlich Hautstiicke auf den Kopf, die Nacken- und Riickengegend 
transplantiert werden, auf diesen mit der Bauchseite gelegt. Mit einer 
scharfen, spitzen Schere wird jetzt die Haut entlang der Kontour eines 
Rechteckes, dessen Fliche derjenigen des zu transplantierenden Haut- 
stiickes anzupassen ist, durchschnitten und das im Rechtecke sich befin- 
dende Hautstiick heruntergezogen. Sogleich darauf wird aus der Petri- 
feuchtkammer das Deckglas mit dem Hautstiick herausgenommen und 
dieses mit demjenigen Rand an den vorderen Rand der Wundfliiche ge- 
legt, an welchem sich eben auch der Rand des Hautstiickes befindet. Jetzt 
wird das Hautstiick an dem Rande, welcher mit dem Rande des Deck- 
glases zusammenfiallt, mittels eines stumpfspitzen Glasstabes ein wenig 
vom Deckglase auf die Wundfliiche heruntergezogen und hier festge- 
halten, das Deckglas dagegen nach hinten herausgeschoben, wodurch 
schlieBlich das Hautstiick seiner ganzen Fliiche nach auf die Wund- 
fliche verlagert wird und ihr sogleich glatt aufliegt. Das ganze Vor- 
gehen mit dem Deckglase, wie es vorher geschildert wurde, habe ich sehr 
praktisch gefunden, denn wenn man abpriiparierte Hautstiicke auf nasses 
FlieBpapier legt, so werden sie durch Papierfidchen verunreinigt und 
das Ubertragen dieser Stiicke auf das Wirtstier gestaltet sich ziemlich 
umstindlich und langdauernd, setzt also die Larvalhaut der Gefahr 
eines zu groben Wasserverlustes aus. Bringt man wiederum abpraparierte 
Hautstiicke in eine physiologisch aquilibrierte Lésung, so haben sie die 
Tendenz, sich einzurollen oder mit ihren freien Randern zusammenzu- 
wachsen, was ein schnelles Anbringen des Transplantates an dem Wirts- 
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tiere, um das es sich ganz besonders handelt, erheblich erschwert. Allen 
diesen technischen Umstindlichkeiten weicht man leicht aus, wenn man 
das Deckglasverfahren in Anwendung bringt, nur muB die Glasober- 
fliche genau entfettet und mit einer Liésung benetzt sein, denn sonst 
klebt das Hautstiick leicht an dieselbe an. Gute Dienste leisten in dieser 
Hinsicht auch Deckgliser, die mit einem diinnen Paraffiniiberzug be- 
deckt sind, denn dann ist die Gefahr eines Anklebens ausgeschlossen : 
da aber ihre Flaiche nicht gleichmaBig mit einer Wasserlésung bedeckt 
werden kann, so mu die Lésung nachtriglich aufgetriufelt und ihre 
Tropfen mit dem Rande des Hautstiickes in Kontakt gebracht werden. 
Beim Abpriparieren der Haut in der Riickengegend ist noch darauf zu 
achten, damit man beim Wirtstiere nicht das Peritoneum durchschneide. 
denn durch die in die Bauchhéhle gemachte Offnung quellen, sobald 
die Tiere aus der Narkose erwachen, die Eingeweide heraus, woran 
Urodelenlarven und zartere Kaulquappen (Rana temporaria, Bombinato) 
igneus) regelmabig eingehen, wihrend manche Esculenta- und Pelobates- 
Quappen auch diese schwere Verwundung, die eingeheilt wird, tiber- 
leben. 

Sobald das Transplantat der Wundfliche aufgelegt und angepabt 
ist, kommt das Wirtstier mitsamt der nassen Watteunterlage in eine 
Feuchtkammer, und diese wird in eine Kiihleinrichtung eingestellt. 
Dazu bediene ich mich groBer, flacher, offener GefiBe aus Zinkblech, 
in denen ca. 20 kleinere Feuchtkammern Platz haben. Durch diese 
BlechgefaBe flieBt bestiandig Leitungswasser, dessen Niveau so gehalten 
wird, daB die Feuchtkammern etwa zur Hilfte im Wasser eingetaucht 
stehen. In Lemberg kann man auf diese Weise in der Kiihleinrichtung, 
sogar an Sommertagen, eine Temperatur von + 9° C haben, doch geniigt 
fiir operierte Amphibien vollkommen eine Temperatur von + 11 bis 
+ 13°C. Diese Kihleinrichtung hat das Gute an sich, daB in ihr Am- 
phibienlarven, ohne Schaden, lingere Zeit auBer Wasser (in Feucht- 
kammern) verbleiben kénnen, was fiir das Anheilen des Transplantates 
ausschlaggebend ist. Arbeitet man an Sommertagen ohne Kihleinrich- 
tung, so muB der Aufenthalt der operierten Tiere in den Feuchtkammern 
ganz erheblich verkiirzt werden, denn sonst gehen sie hernach ein. Diese 
verkiirzte Frist reicht aber oft nicht dazu aus, um das Transplantat zu 
einer geniigenden Anheilung zu bringen, was dann, wenn die Tiere ins 
Wasser gebracht werden, ein Herunterfallen oder eine teilweise Nekrose 
des Hauttransplantates zur Folge hat. Immerhin gibt es Arten, denen 
Hauttransplantate, auch ziemlich groBe (10 mm? Flache), schon binnen 
wenigen (S—10) Minuten derart anhaften, daB sie im Wasser nicht mehr 
abgeworfen werden. Diese Erfahrung machte ich eines Sommers an 
Pelobates-Kaulquappen, die ich als Wirtstiere gebrauchte, ohne an dieser 
Stelle iiber Kiihleinrichtungen zu verfiigen. Im Laboratorium bediene 
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ich mich aber stets der Kiihleinrichtung, die ein sicheres Arbeiten ge- 
wihrleistet. Fiir die einzelnen Arten habe ich folgende Zeiten als ge- 
niigend und unschiidlich gefunden: In den Feuchtkammern und der 
Kihleinrichtung kénnen jiingere Urodelenlarven 1,5 Stunde, iiltere bis 
2 Stunden verweilen; T’emporaria- und Bombinator-Kaulquappen bis 
1,5 Stunde, Hsculenta- und Pelobates- Kaulquappen 2—2,5 Stunden. 
Nach diesen Fristen sind die Transplantate schon geniigend angeheilt 
und unterliegen keinen nekrotischen Entartungen, nachdem die Tiere 
ins Wasser gebracht werden. Manche Kaulquappen ertragen ohne 
Schaden (wie diejenigen von Rana esculenta) ein viel langeres Verweilen a | 
in der Feuchtkammerkihleinrichtung, nur leiden dann gewohnlich die 
Transplantate, deren physiologischer Zusammenhang mit dem Wirts- 
organismus immerhin zu dieser Zeit ein noch ziemlich loser ist. 
Mittels dieses Verfahrens habe ich mit gutem Erfolge sowohl homo- 
wie auch heteroplastische Hauttransplantationen an Amphibienlarven 
ausgefiihrt, wobei fast alle einheimischen Arten als Versuchsmaterial 
gebraucht wurden. Das weitere Verhalten des eingeheilten Transplan- 
tates gestaltet sich bei Heterotransplantationen, abhingig von den Art- : 
differenzen, ziemlich verschieden, worauf wir hier aber nicht eingehen 
werden. Wir méchten nur noch nachholen, dab ich es gut gefunden habe, 
wenn die operierten Tiere, nach ihrer Entnahme aus der Feuchtkammer, 
iiber die niichsten 24—48 Stunden in wassergefiillten GefiBen bei der 
Temperatur der Kiihleinrichtung (es ist dazu eine zweite Kiihleinrich- 
tung zu gebrauchen) geziichtet und erst hernach der Zimmertemperatur 





























ausgesetzt werden. 





b) Transplantation larvaler Haut auf metamorphosierte Amphibien und ; 
Hauttransplantation von metamorphosierten (erwachsenen) Amphibien auf : 
Amphibienlarven. Beiden Versuchsanordnungen sind die sub 1 a) ge- 
schilderten MaBregeln zugrunde zu legen. Larvale Tritonenhaut heilt 
an erwachsenen Tieren derselben Species leicht ein!), dasselbe konnte 
Frl. Slowikowska®) fiir erwachsene Bombinator feststellen, denen die 
Haut ihrer Kaulquappen aufgepflanzt wurde. Will man auf erwachsenen 
Amphibien larvale Hauttransplantate mehrere Wochen am Leben er- 
halten, so miissen die Volltiere in wassergefiillten GefiBen geziichtet 
werden und das Hauttransplantat sich unter Wasser befinden, denn 
sonst nekrotisiert es aiuBerst schnell oder trocknet ein. Haut von er- 
wachsenen Amphibien ist leicht Amphibienlarven aufzupflanzen (siehe 
meine Arbeit*)), insofern die Riicken- oder Kopfgegend in Betracht 
kommt; will man dagegen Froschhaut auf Kaulquappenschwiinze trans- 


















') Hirschler, J.: Kosmos, Lwéw (Lemberg) 43. 1920. 
*) Stowikowska, S.: Cpt. rend. des séances de la soc. de biol. Paris 1923. 
3) Hirschler, J.: Biol. Zentralbl. 42. 1922. 
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plantieren, so ist damit zu rechnen, daB in dieser Kérperregion die Haut- 
stiicke viel schwerer an die Unterlage anwachsen, wie 2. B. auf dem 
Riicken, und nur in ca. 50°, der Falle gute Resultate zu erhalten sind. 

ce) Transplantation larvaler Amphibienaugen auf Amphibienlarven 
Der Augapfel wird mitsamt den ihn umgebenden Haut- und Skelett- 
teilen abprapariert und auf einem Deckglase in die Feuchtkammer ge- 
bracht. Das tibrige Verfahren gestaltet sich wie sub 1 a. Transplantat 
und Wundfliche am Wirtstiere miissen méglichst genau angepaBt sein. 
Erfolgreiche Transplantationen des Auges wurden im hiesigen Labora- 
torium seitens Frl. Vrtelowna ausgefiihrt. Homoplastisch lassen sich 
Kaulquappenaugen leicht auf dem Kopfe (zwischen den Augen), in der 
Nacken- und Riickengegend zur Einheilung bringen. Uber ihr Ver- 
halten wird demniachst Frl. Vrtelowna eingehender berichten. In An- 
wendung kamen Kaulquappen von Bombinator, Hyla und Pelobates. 

d) Transplantation der Kaulqua ppenschwdnze auf erwachsene Frésche. 
Diesen Versuch habe ich deswegen ausgefiihrt, um mich zu tiberzeugen, 
ob erwachsene Frésche die Faihigkeit haben, am Kaulquappenschwanze 
seine Involution auszulésen, wie sie waihrend der Kaulquappenmetamor- 
phose normalerweise stattfindet. Das betreffende Vorgehen war fol- 
vendes: Erwachsene Rana temporaria wurden einer tiefen Athernarkose 
unterzogen und hernach mittels Leinwandfesseln an Brettern befestigt ; 
diesen Tieren wurde in der Kreuzgegend (von dieser Koérpergegend 
kénnen die Tiere, nach dem Erwachen, mit den HinterfiiBen das Trans- 
plantat nicht abwerfen) ein kleines Stiick Haut von rechteckiger Form 
ausgeschnitten und hernach unter ihren Rand das vom Hautepithel 
entbl6Bte Vorderende des hinter der Analéffnung abgeschnittenen Kaul- 
quappenschwanzes gesteckt; zunichst wurden die operierten Tiere 
2 Stunden hindurch in Feuchtkammern gehalten, um darauf in ein 
flaches GefiB mit durchflieBendem Wasser gebracht zu werden; in 
diesem GefiiBe, in welchem die Tiere 24 Stunden verblieben, waren sie 
derart untergebracht, daB der Kopf der Frésche sich tiber dem Wasser- 
spiegel, der Hinterkérper samt Transplantat dagegen unter diesem be- 
fand. Hierauf wurden die Tiere behutsam (um keine heftigen Bewe- 
guagen zu verursachen) von den Fesseln befreit und einzeln in wasser- 
gefiillten Gefiiben weitergeziichtet; der Wasserbestand war hier eben- 
falls so eingestellt, daB sich der Kopf tiber, das Transplantat dagegen 
unter seinem Niveau befand. Derartige Transplantationen fiihrte ich 
im allgemeinen 50 aus, und darauf gelang es mir nur in drei Fillen, 
den Kaulquappenschwanz tadellos zur Einheilung zu bringen. Bei 
einem Tier konnte er intakt und lebendig 29 Tage, bei dem zweiten 
32 Tage, bei dem dritten 40 Tage erhalten werden. Darauf stellten sich 
an den Schwiinzen Involutionsveriinderungen ein, woriiber ich in einem 
hesonderen Aufsatze berichten werde. 
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2, Implantation kugelférmiger und ovoider Organe und Fremdkérper 
in die Bauchhéhle der Amphibienlarven. 





Das betreffende Verfahren wurde meinerseits in der Arbeit aus dem 
Jahre 1922 (dieses Archiv Bd. 51) eingehend geschildert; ich berichtete 
dort tiber die Einpflanzung von ,,Jodmagazinen und Jodstiickchen in 
die Bauchhéhle von Kaulquappen; es bezieht sich aber ebensogut auch 
auf Urodelenlarven. An Stelle von anorganischen Gebilden kénnen auf 
dieselbe Weise auch Organe von larvalen und erwachsenen Amphibien 
in die Bauchhéhle implantiert werden. Das Verfahren habe ich als sehr 
zuverlissig gefunden. Wenn Tiere nach der Operation eingehen, so ist 
daran die Giftigkeit des implantierten Koérpers, nicht die Operations- 













technik schuld. 





3. Implantation réhren- und fadenférmiger Organe in die Kérper- ; 
(Bauch-)héhle der Insekten- und Amphibienlarven. / i 






Im Jahre 1916 iiberzeugte ich mich, daS Raupen des Wolfsmilch- i 
schwiirmers gut die Einpflanzung von Glaskapillaren (die mit gewissen i 
Substanzen gefiillt waren) in die Kérperhéhle vertragen, sich hernach a 
verpuppen und Falter liefern. Die Einpflanzung dieser Glaskapillaren 
wurde auf folgende Weise ausgefiihrt: An das eine Ende eines Fadens 
wurde die an dieser Stelle zugespitzte Capillare gebunden, an dem an- 








deren Ende eine Stahlnadel angebracht, deren Linge diejenige der 
Capillare iibertraf; hernach wurde die Raupenhaut (am narkotisierten 









Tiere) in der hinteren Koérpergegend durchstochen, die Nadel in der 





Kérperhéhle mehrere Segmente nach vorn gefiihrt, darauf wurde die 
Haut von innen angestochen und die Nadel, welcher der Faden folgte, 






nach auBen aus dem Raupenkérper herausgezogen. Zieht man jetzt i 
behutsam den Faden nach vorn, so folgt ihm in die Kérperhéhle die 






Capillare, die man nach dem Abschneiden des Fadens darin liBt. Dieses 





Verfahren wurde hernach zur Einpflanzung der Raupenbauchganglien- 
kette in die Kérperhéhle anderer Raupen im hiesigen Laboratorium 
seitens Gedroyé ') folgendermaBen adaptiert: Es wurde eine lange, diinne, 







an einem Ende etwas zugespitzte Glascapillare hergestellt und mit 
physiologischer Kochsalzlésung gefillt. An der herauspriparierten 
Bauchganglienkette einer Raupe wurde an dem Vorder- und Hinter- 
ende der Kette ein stiirkerer Tracheenast in Zusammenhang mit ihr 
gelassen und an beide Tracheeniste Fiiden gebunden, wobei an das 
Vorderende des vorderen Fadens eine lange Stahlnadel angebracht 
wurde; mittels Nadel und dem vorderen Faden wurde die Ganglienkette 
in die Glascapillare annihernd gleicher Linge gebracht, so dal’ das 


















1) Gedroyé, M.: Arch. d. Gesellsch. d. Wissenschaften in Lwow (Lemberg), 
Math.-Nat. Klasse. 2. 1923. 
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Vorderende der Ganglienkette mit dem zugespitzten Endg der Glas 
capillare zusammenfiel; jetzt wurde der vordere Faden knapp an dem 
genannten Ende der Capillare abgeschnitten, wihrend aus ihrer hintere), 
Offnung der hintere Faden frei heraushing. Hernach machte man seit 
lich am Raupenkorper, in seiner hinteren Region, einen kleinen Ein 
schnitt in die Haut, fiihrte das zugespitzte Ende der Capillare hinein. 
passierte mit der Capillare einige Segmente nach vorn, ohne die Haut 
und den Darm zu verletzen, und brachte das vordere Capillarende durch 
einen vorn gelegenen kleinen Hauteinschnitt nach auBben. Jetzt wurde 
die Ganglienkette mittels des hinteren Fadens festgehalten und die Ca- 
pillare an ihrem Vorderende gefaBt und aus der Raupe herausgezogen 
Auf diese Weise blieb die Ganglienkette in gestreckter Lage im Koérper 
innern der Raupe liegen und lieB sich in der Puppe an Schnitten histo 
logisch nachweisen. Das ganze Vorgehen wurde an _ narkotisierten 
Raupen (Athernarkose) vorgenommen. 

Dieses Fadenverfahren wurde hernach seitens des Assistenten des 
hiesigen Instituts, Herrn Sembrat, bei der Implantation von Abschnitten 
des Kaulquappendarmes in die Bauchhéhle von Kaulquappen in An- 
wendung gebracht. Da man nicht zu fiirchten brauchte, damit der Darm 
bei seinem Einfiihren in die Bauchhéhle einreiBe, war eine Assekuratioi: 
mittels einer Glasréhre, wie ihrer die zarte Raupenganglienkette be 
durfte, iiberfliissig. An das eine Ende eines Darmabschnittes wurde 
ein Faden gebunden, der nach vorn mit einer dickeren und nicht zu 
spitzen Nadel (um Verwundungen des Kaulquappendarmes zu ver- 
meiden) zusammenhing. Hernach wurden die narkotisierten Kaul 
quappen auf den Riicken gelegt und durch ihre Bauchhéhle, der Quere 
nach, die Nadel, der Faden und der Darmabschnitt gefiihrt. Hernach 
wurden die Teile des Darmabschnittes, die an der Ein- und Austritts 
stelle herausragten, knapp an der Hautoberfliiche abgeschnitten und 
die Tiere wie gewOhnlich in die Feuchtkammer und dann in die Wasser 
behilter gebracht. Dieses Verfahrens bediente sich in einer noch ein- 
facheren Form der Assistent Herr Drzewicki, der Fiiden, die mit gewissen 
Substanzen getriinkt wurden, den Kaulquappen in die Bauchhéhle ein 


pflanzte. Die beiden letztgenannten Herren werden bald iiber die Ergeb 


nisse ihrer Versuche berichten. 


4, Exstirpation der Schilddriise bei Kaulquappen. 

Im Jahre 1921 machte ich mich daran, mittelgroBben Kaulquappen 
von Rana esculenta die Schilddriise beiderseits zu exstirpieren. Meine 
damalige Technik ging darauf aus, die Schilddriisen von dem Zungen- 
beinknorpel mittels eines kleinen Messerchens, wie es seitens der Ocu- 
listen bei der Staroperation gebraucht wird, herunterzukratzen, sie her- 
nach in eine kleine Pipette aufzusaugen und auf diese Weise aus dem 
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Kérper der Kaulquappen zu entfernen. Die Tiere vertrugen diesen Ein- 
griff tadellos, die histologische Kontrolle iiberzeugte mich aber davon, 
daB er unzureichend ist, indem man auf diesem Wege meistens keine 
totale (beiderseitige) Thyreoideaexstirpation erreicht und gréBere oder 
kleinere Schilddriisenfragmente in den Quappen zuriicklaBt. Des- 
halb modifizierte ich im Jahre 1922 mein Verfahren und unternahm eine 
Exstirpation des hinteren Teiles des Zungenbeinknorpels mitsamt den 
ihm angewachsenen Schilddriisen. Bevor ich aber imstande war, meine 
Operationstechnik zu ver6ffentlichen, erschien die Arbeit W. Schulzes), 
dessen betreffendes Vorgehen dem meinigen nahekommt, wobei wir beide 
von demselben Prinzip ausgehen: nimlich nicht auf dem Wege eines 
Massenexperimentes das erwiinschte Ziel zu erreichen (welchen Weg 
Adler und einige amerikanische Forscher gegangen sind), sondern dem 
Vorgehen eine so prizise Fassung zu geben, damit mittels weniger vor- 
genommener Operationen positive Resultate zu erhalten waren. Da 
aber mein Vorgehen von dem Schulzeschen immerhin in gewissen Hand- 
habungen, die mir einfacher und praktisch erscheinen, abweicht, finde 
ich es nicht unangezeigt, es eingehender zu schildern: Das narkotisiertc 
Tier wird mit dem Riicken auf einen Wattepolster gebracht und befindet 
sich in einem flachen GefaiB, in Ringer-Locke-Lésung (fiir Amphibien) 
eingetaucht. Die Operation fiihrte ich mittels dreier Geriite aus: 1. mit- 
tels eines Glasstabes, dessen Dicke der Mundéffnung der Kaulquappe 
angepaBt, und dessen etwas zugespitztes Ende etwas gebogen und ziem- 
lich dick mit Paraffin iiberzogen ist, 2. einer diinnspitzigen Pinzette und 
3. einer kleinen, spitz auslaufenden Schere. Zuerst wird die Spitze des 
Glasstabes seicht in die Mundhohle der Kaulquappe eingefiihrt und mit- 
tels ihr die ventrale Wand der genannten Hoéhle, knapp hinter der 
Mundéffnung, etwas emporgehoben; an dieser Stelle mache ich in dic 
Haut einen kleinen Einschnitt und fiihre von ihm aus zwei Schnitte, die 
unter einem spitzen Winkel divergieren; diese Schnitte miissen nur dic 
Haut durchtrennen, miissen nach innen von den Branchialhéhlen liegen 
und nach hinten bis auf die Héhe des Herzens reichen; jetzt wird der 
Hautrand hinter der Mund6ffnung mittels einer Pinzette gefabt und dic 
Haut nach hinten bis auf die Héhe des Herzens abpripariert, so dali 
man den vorderen Teil des pulsierenden Herzens zu Gesicht bekommt; 
der abpriiparierte Hautlappen der nach hinten mit seiner breiten Basis 
mit der iibrigen Haut zusammenhingt, wird auf den Bauch der Kaul- 
quappe geschlagen. Jetzt fahre ich durch die Mundéffnung tief mit 
dem Glasstabe in die Rachengegend hinein, so daB der hintere Rand 
der C. hyoidea mit dem Ende des Glasstabes fast zusammenfillt ; 
durch ein leichtes Emporheben des Zungenbeinknorpels mittels des 


1) Schulze, W.: Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen 52 (97). 1923. 
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Glasstabes, kann man_ sich genau (eine drei- bis vierfach ver- 
groBernde Lupe zu Hilfe genommen) iiber die Lage beider Schilddriisey, 
orientieren, indem sie deutlich als gebliche oder rosa gefirbte, oval: 
Koérper von dem weiblichen Untergrunde (wozu das weibe Paraffin des 
Glasstabes ganz erheblich beitrigt) abstechen. Ohne die Lage des Glas- 
stabes zu andern, wird der Zungenbeinknorpel an seinem hinteren Rande 
von den ihm anhaftenden Geweben isoliert und in diesen Rand, links 
und rechts, nach vorn und knapp nach innen von den KopfblutgefiBen, 
mittels der Schere eingeschnitten; hernach wird der Glasstab aus der 
Kaulquappe herausgenommen, der hintere Teil des Zungenbeinknorpels, 
was die gemachten Einschnitte erlauben, emporgehoben, der Quere nach 
abgeschnitten und in die physiologische Kochsalzlésung gebracht, um 
zu kontrollieren (Binocularlupe, stirkere VergréBerung), ob ihm beide 
Schilddriisen in ihrer intakten, ovalen Form anhaften. Hierauf wird der 
Hautlappen nach vorn geschlagen und mit ihm mdglichst genau das 
vanze Operationsfeld bedeckt. Die Kaulquappe wird jetzt samt Watte- 
polster dem GefiiBe entnommen und in die Feuchtkammer gebracht, um 
nach einer gewissen Zeit (fiir Rana esculenta 2 Stunden, fiir Pelobates 
besser kiirzer) in wassergefiillte Behilter gebracht zu werden. Nach- 
triiglich méchte ich noch hinzufiigen, daB eine Verletzung der Zungen- 
beinmuskeln und gréBerer GefiBe moglichst zu vermeiden ist, worauf 
auch Schulze Nachdruck legt. Kleinere Blutungen habe ich als unge- 
fihrlich gefunden; wird das Operationsfeld durch Blut verdeckt, so ist es 
sofort mit einer Pipette abzuspiilen. Einhaltung strenger Asepsis bei 
Amphibienoperationen halte ich fiir ziemlich entbehrlich. 

Bei Anwendung des geschilderten Verfahrens kann man an mittel- 


vroben Kaulquappen von Rana esculenta und Pelobates, die noch kleine 


Hinterbeine besitzen, mittels weniger vorgenommenen Operationen, zum 
erwiinschten Ziele kommen, weswegen ich es auch fiir weniger Eingeiibte 


ils empfehlenswert betrachten méchte. 


5. Schnelles Aufsuchen der Schilddriise bei Kaulquappen. 

Dieses Verfahren findet dort Anwendung, wo es sich darum handelt, 
méglichst lebensfrische Schilddriisen, zwecks ihrer weiteren Implan- 
tation zu gewinnen, oder wenn es darauf ankommt, zu serologischen Ver- 
suchen sich ein gréBeres Quantum mdglichst frischer Schilddriisen- 
substanz in kurzer Zeit zu verschaffen. Dieses einfache und praktische 
Verfahren gestaltet sich folgendermaBen: Eine leicht narkotisierte 
Kaulquappe wird mit dem Riicken auf eine Watteunterlage gelegt, her- 
nach wird mit einer Schere in den rechten und linken Mundwinkel, 
weit nach hinten, bis auf die Héhe des Herzens, eingeschnitten, der 
seitlich isolierte Kérperlappen an der Unterlippe gefaBt, emporgehoben, 
vegen das Licht gehalten und von der Innenseite betrachtet ; die Trans- 
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parenz des Kérperlappens, die bei den kleinen Kaulquappen von Rana 


. . . . . . s . . 
temporaria eine groBe ist, erlaubt, bei einer gewissen Ubung, die leicht 


zu gewinnen ist, schon mit unbewaffnetem Auge die beiden Schilddriisen, 
die knapp tiber dem pulsierenden Herzen gelegen sind, zu erkennen; 
sie werden dann mitsamt dem Zungenbeinknorpel mittels einiger 
Scherenschnitte von dem Kaulquappenkoérper isoliert und entweder 
gleich implantiert oder in eine aquilibrierte Lésung von niederer Tem- 
peratur gebracht. Auf diese Weise kann man in | Stunde aus 60 Kaul- 
quappen die Schilddriisen gewinnen und sie mitsamt den Knorpeln 
in der genannten Lésung magazinieren: ist die Zahl der Schilddriisen 
geniigend grob, so wird das angesammelte Material unter eine Binocular- 
lupe gebracht und die Schilddriisen von den Knorpeln isoliert, was 
mittels Prapariernadeln iuBerst schnell von statten geht. 


Lwow (Lemberg), Januar 1924. 








Beitriige zur Entwicklungsphysiologie der Amphibien. 
I. Furchung und Gastrulation bei Rana und Triton. 
Von 
H. Giersberg, Breslau. 

Mit 10 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 5. Marz 1924.) 


Die nachfolgenden Versuche experimenteller Beeinflussung der Am- 
phibienentwicklung durch Einwirkung von Salzlésungen sind in der 
ausgesprochenen Absicht angestellt worden, nach Méglichkeit analy- 
sierbare Abanderungen der normalen Entwicklung durch physikalisch- 
chemische Beeinflussung der Plasmakolloide zu erzeugen. Gelingt es, 
durch quellungssteigernde und hemmende, wasserzufiihrende und ent- 
ziehende Mittel abgeiinderte physikalische Bedingungen zu _ schaffen, 
gewissermaBen das Eimaterial in einzelnen Teilen mechanisch zu _ be- 
einflussen, ohne daB dabei stark schidigende und unkontrollierbare 
Nebenwirkungen auftreten und, lit sich die experimentelle Abinde- 
rung analysierbar machen, so ist zu erwarten, daB man aus den Er- 
gebnissen auch Riickschliisse auf die normale Entwicklung zu ziehen 
imstande ist. 

Besonders die tierische Faltenbildung miiBte ein giinstiges Objekt 
derartiger Untersuchungen sein. Denn es ist anzunehmen, da in 
zihem, unelastischem Material eine typisch andere Faltung einsetzen 
mu, als in weichem, verfliissigtem. Von solcher Faltenbildung kime 
aber besonders Gastrulation und Neurulation in Frage, da beide auf 
der Oberfliche des Eies auftreten, daher einmal leichter den einzu- 
wirkenden Chemikalien zuginglich, zum anderen gut kontrollierbar sind. 

Die nachfolgende Untersuchung gliedert sich demnach in zwei 
Teile, namlich in eine experimentelle Beeinflussung der Gastrulation 
und eine solche der Neurulation, von denen allerdings der erste nur 
den Charakter einer vorliufigen Mitteilung hat, wihrend ich die 
Faltenbildung der Neurulation etwas eingehender untersuchen konnte. 
Es ergeben sich aber natiirlich auch Nebenwirkungen auf andere Ent- 
wicklungsprozesse, die mit in die Schilderung einzubeziehen sind. Ich 
méchte in dieser ersten Abhandlung ganz kurz auf die sich bisher 
ergebenden Resultate wihrend der ersten Eientwicklung bis zum Ab- 
schluB der Gastrulation eingehen, da ich in der etwas ausfiihrlicheren 
Untersuchung iiber die Neurulation 6fters darauf zurtickgreifen muB, 
obwohl ich mir bewuBt bin, den Fragenkomplex der Gastrulation 
bisher erst angeschnitten zu haben. 





Beitrige zur Entwicklungsphysiologie der Amphibien. L 369 


Methodik. 

Die Eier je eines kiinstlich befruchteten Laichballens von Rana temporaria 
wurden etwa 2—3 Stunden nach der Besamung gleichmaBig zu je 30—50 Stiick 
in gleich groBe Aquarien verteilt und dort unter méglichst gleichen AuBenbe- 
dingungen in den verschiedenen Salzlésungen aufgezogen. Spiterhin wurden 
Kier auf verschiedenen Entwicklungsstadien (Morulae, Gastrulae) den Einwir- 
kungen der Salzlésungen ausgesetzt, um die verschiedenartige Beeinflussung 
der verschiedenen Stadien zu erkennen. SchlieBlich wurde auch zeitlich be- 
grenzte Salzeinwirkung (doch nicht unter 20 Stunden) erprobt, um eventuell 
Nachwirkungen nachweisen zu kénnen. 

Es kamen im allgemeinen nur Liésungen in Betracht, deren quellungs- 
fordernde oder hemmende Wirkung auf Kolloide erprobt ist, so z. B. Natrium- 
acetat, Calciumchlorid als Entquellung bewirkende, Natronlauge, Rhodankali, 
Sauren als quellungsférdernde Mittel. Im Experiment ergaben sich freilich 
mitunter Nebenwirkungen z. B. bei Rhodankali, das stark schidigend wirkte, 
so daB die einzelnen Liésungen, sowie ihre Konzentrationen erst im Vorver- 
such ausgeprobt werden mubten. Als weiteres geeignetes Medium kam Rohr- 
zucker in Frage, dessen verfestigende Wirkung ich aus friiheren Amébenstudien 
her kannte und dessen Wirkung als eine gelatinierende, verfestigende nach 
neueren Versuchen anzusprechen ist (Handovsky). 

Im Friihjahr 1922 wurden diese Vorversuche angestellt. Es wurden ver- 
wandt: Rohrzucker ?/,,—*/,, mol., CaCl, 4/;,—1/, mol., Naac 4/s5—*/g9, NaCl 
' 50 —*/40» Gelatine 34/,—*/,%, LiCl #/;9>—*/yo, KSCN */3>—1/,9, dest. H,O, NAOH 
'/o00-—/ 100007 SAuren 4/,o49—"/,o999 Mol. Conc. sowie Kombinationen. Aufzucht 
bis zur Metamorphose, tiglich mehrfache Kontrolle, teilweise Zeichnung mit 
Zeichenapparat und Fixierung auf verschiedenen Entwicklungsstadien. Im 
ganzen wurde ein Material von etwa 3000 Eiern verwandt. 

Im Friihjahr 1923 habe ich analoge Versuche an etwa 6000 Ejiern ange- 
stellt, aber wesentlich stirkere Konzentrationen angewandt, einmal, um den 
Einflu8 osmotischer Wirkung zu studieren, zum zweiten um die schon in den 
schwiacheren Lésungen erkennbare qualitative Beeinflussung zu verstarken und 
typischer zu machen. Es kamen dabei Konzentrationen von '/,—'/,, mol. in 
Verwendung. Doch blieben die Eier in Konzentrationen iiber +/, mol. nicht 
lebensfahig. Ginstige Resultate ergaben besonders Rohrzucker, Natriumacetat 
und Lithiumcehlorid. 


I. Entwicklung. 

Einwirkungen von Salzlésungen auf Froscheier sind bereits von 
recht zahlreichen Autoren beschrieben worden (Yung, Morgan, Hertwigq, 
Bataillon, Gurwitsch, Wilson usw.), ohne daB zur Zeit die sehr ver- 
schiedenen Ergebnisse unter einem einheitlichen Gesichtspunkt gepriift 
und zusammengefaBt worden wiren. Man hat sowohl osmotische 
Wirkung wie chemische Beeinflussung zur Erklirung der Versuchs- 
resultate herangezogen. Beiderlei Beeinflussungen bestehen sicher zu 
Recht, es ist aber bisher nicht gegliickt, diese beiden Erscheinungs- 
komplexe sicher voneinander abzugrenzen und zu deuten. 

Riickschliisse auf die normale Entwicklung des Froscheies aus 
solchen Experimenten zu ziehen, hat man indes in den meisten Fallen 
unterlassen, so daB wir hier diese vielfach sehr schwer zu deutenden 
Versuchsergebnisse iibergehen k6énnen. 
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Zunichst wiren die Vorversuche des Friihjahrs 1922 zu besprechen 
Auf die Einzelheiten dieser Versuchsreihen und ihrer Ergebnisse ein- 
zugehen wiirde zu weit fiihren, doch laBt sich ganz allgemein folgen- 
des feststellen: Auf die Eientwicklung bis zum Auftreten des Urmunds 
hatten simtliche angewandten Chemikalien bis zu einer Konzentration 
von "/12 mol. tiberhaupt keinen EinfluB mit der Ausnahme, daB Rho- 
dankali in '/39 und sogar in 7/so mol. Conc. stark retardierend und 
schidigend wirkte und, daB lipoidlésliche Narcotica wie Chloralhydrat 
usw. in stirkeren Konzentrationen z. B. 0,1 % entwicklungsschidigende 
Beeinflussung erkennen lieBen. Mit dem Auftreten der Urmundfalte 
iindert sich das Bild. Die Eier reagieren in ihrer Entwicklung auf 
die angewandten Chemikalien und zwar in typischer Weise, je nach 
der Natur der betreffenden Medien, so daB wir hier deutlich chemische 
Beeinflussung der Eientwicklung erkennen kénnen. 

Schon bei der Gastrulation laBt sich die verschiedene Beein- 
flussung erkennen, wenn wir auch hier zuerst nur quantitative Unter- 
schiede in der Schnelligkeit der Entwicklungsvorgiinge konstatieren 
kénnen. 

Deutlich hemmend auf die Entwicklung wirken: Zucker, Naac !/20. 
‘so und sogar in '/so mol., wobei eine schiidigende Wirkung und Ab- 
sterben der Eier eher in den Naac-Lésungen eintrat. Hemmend wirkte 
dann auch LiCl 1/10, '/20, 7/30, aber viel weniger stark, wogegen CaCl, 
1/350 anfangs nur sehr wenig hemmende, dann aber stark schiidigende 
Wirkung ausiibte, dagegen in geringerer Konzentration '/¢o nur sehr 
wenig Einflu8 hatte. Durchaus indifferent war NaCl '/20 und '/30 mol., 
worin die Entwicklung im Vergleich zu gewéhnlichem Kulturwasser 
normal verlief, Aus der verschiedenen Wirkung von Zucker, Naac, 
LiCl], CaCl, NaCl in der gleichen Konzentration JaéBt sich annehmen, 
daB es sich im wesentlichen um chemische Wirkungen handeln muB, 
zumal NaCl 7/20 mol. Cone. die Eier in keiner Weise beeinflusste, d. h. 
aber so viel, da wihrend der Gastrulation diese Salze ins Innere 
der Zellen eingedrungen sein miissen, da sie sonst keinerlei:chemische 
Einwirkungen ausiiben kénnten. Damit stimmt tiberein, daB z. B. 
von LiCl in stirkerer Konzentration '/19, mitunter auch !/29 mol. 
besonders leicht eine atypische Gastrulation erzielt werden konnte. 
die charakteristisch fiir die Li-Wirkung erschien und die in einer sehr 
scharfen Ausprigung der Urmundfaltung bestand, die sich ringférmig 
zu einem weiten Kreise schloBb, ohne den exzentrischen Urmundschlu’B 
zu zeigen. Dadurch entstanden sogenannte ,,Riesengastrulae“, wie sie 
in dieser Bildung namentlich nach Li-Wirkung zu entstehen pflegen 
(Abb. 1). (Gurwitsch hat zuerst diese Bildungen erzeugt.) 

Deutlicher wird die verschiedene Wirkung der einzelnen Chemi- 
kalien wihrend der Neurulation, da hier zum Teil deutliche quali- 
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tative Unterschiede auftreten. Besonders klar lieB sich dies teilweise 
bei den Zuckerlésungen in der Bildung von tiefen scharfen Neural- 
wiilsten, sowie bei Li in einer eigenartigen Knickung der Riickenlinie 
(Abb. 2) bei der Embryobildung, sowie in einer abnorm dicken, kurzen 
Gestalt erkennen. Eigenartig war die Wirkung destillierten Wassers, 
welches zum Teil eine Beschleunigung der Entwicklung tiber das 
normale Ma hinaus zur Folge hatte, eine Beobachtung, die mit der 
zu gleicher Zeit von Gellhorn gemachten iibereinstimmt, wenn auch 
meine Froscheier sich lingere Zeit ungeschidigt in destilliertem Wasser 
aufziehen lieBen und sich dadurch von der von Gellhorn untersuchten 
Kultur unterschieden. Charakteristisch ist, dab diese beschleunigende 
Wirkung erst wdhrend der Gastrulation auftritt. Der Beginn der Ur- 
mundbildung erscheint in keiner Weise verfriiht. Eigenartig erscheint 
auch teilweise die beobachtete Wirkung der Gelatine, die mitunter 
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Abb. 1. ,,Riesenurmund“, kreisférmiger, Abb. 2. LiCl-Embryo, normale 
weiter, scharf umgeschlagener Urmundrand. Kontur gestrichelt. 


normale 
Kontuy 


\ 
/ 


y, 


Urmund 


eine extreme Gastrulation in dem Sinne zur Folge hatte, daB der Ur- 
mund vollkommen verschwand, ohne daB sich diese Endgastrulae zur 
Medullarplattenbildung angeschickt hitten, eine Erscheinung, auf die 
ich noch zu sprechen kommen werde. 

Wir kénnen also folgendes sagen: Keins der angewandten Chemi- 
kalien (ausgenommen Rhodankali und Narcotica) lie} in Konzentrationen 
bis zu '/eo mol. bis zum Beginn der Urmundbildung irgendeine sicht- 
bare Wirkung erkennen. Der Beginn der Gastrulation trat in simt- 
lichen Lésungen, Salzlésungen, normales Kulturwasser, destilliertes 
Wasser zu genau der gleichen Zeit ein. Der daraus zu ziehende 
SchluB wire also, daB wihrend dieser Zeit die Eier relativ undurch- 
liissig fiir die angewandten Medien gewesen sein mubten, so daB eine 
chemische Beeinflussung nicht deutlich werden konnte, waihrend der 
osmotische Druck der AuBenlésung bis zu */29 mol. zu unerheblich 
war, um differente Wirkungen zu erzielen. 

Anders wird dies dann mit Beginn der Gastrulation. Die durch- 
aus differente Wirkung der einzelnen Chemikalien, die offensichtlich 
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ganz unabhingig vom osmotischen Druck der Lésungen war (NaCl ')., 
zeigt, daB mit Beginn der Gastrulation geniigende Mengen der Salz: 
und der anderen Lésungen in die Zellen eingedrungen sein mubten 
um deutliche chemische Wirkungen erzielen zu kénnen. Wir kénne: 
also annehmen. da} héchstwahrscheinlich zu Beginn der Gastrulation 
die Permeabilititsverhiltnisse der Zellen sich grundlegend geiindert 
haben miissen, da andernfalls der eigenartige Wechsel zwischen Un- 
beinfluBbarkeit bis zur Gastrulation und BeeinfluBbarkeit wihrend 
Gastrulation und Neurulation schwer zu erkliren sein diirfte. Aut 
die andere Méglichkeit, daB die Chemikalien zwar wiihrend dei 
Furchungsperiode eingedrungen waren, aber wiihrend dieser Zeit keine 
Moglichkeit der Entwicklungsbeeinflussung gehabt hatten, kommen 
wir noch zuriick. 

1923 habe ich dann, wie gesagt, analoge Salzversuche (ca. 6000 Eier 
mit Lésungen stirkerer Konzentration angestellt. Zuniichst diejenigen 

Befunde, welche die bisher besprochenen 
Schliisse bekriftigen. Bei etwa 10  verschie- 
denen Versuchsreihen erwies sich bei Elek- 
trolytlésungen der verschiedensten Art bis zu 
'/s mol. Cone., bei Zucker bis zu '/s mol. (ver- 
stiindlich deshalb, da Zucker als Nichtelek- 
trolyt nicht in seine lonen zerfillt und dem 
nach einen geringeren osmotischen Druck aus- 
nn iibt), daB keinerlei Einfliisse auf die Eientwick- 
Abb. 3. Morula bei Einwirkung ° . P = 
von Salzlésungen in 1 mo}, lung sich zeigten bis zum Moment der Urmund- 
Konz oo a dann bildung. Dann setzte eine in allen Fiillen ty- 
pische Einwirkung ein, die entsprechend den 
stiirkeren Konzentrationen auch entsprechend charakteristischere Wir- 
kungen zeitigte. 

Bei Lésungen von '/, mol. Cone. NaCl, Naac, CaCl, usw. dagegen 
zeigten sich schon geringe Verzégerungen wahrend der Furchungs- 
periode, so daS die Urmundbildung etwas spiiter sich ausbildete als 
normal. Zugleich lie} sich aber erkennen, da Schrumpfungserschei- 
nungen auftraten. Entsprechend der erkennbaren schwachen exos- 
motischen Schrumpfung war also eine geringe Hemmung zu bemerken. 
Deutliche osmotische Wirkung zeigten, wie zu erwarten, Lésungen in 
'/, mol. Cone., worin sich die ungeteilten Eier aber nur etwa bis zum 
32- und 64-Zellenstadium entwickelten, indem hauptsichlich die Mi- 
kromerenteilung durchgefiihrt wurde. Entsprechend der stark exos- 
motischen Wasserentziehung blieben dann stark geschrumpfte Zell- 
kugeln als Endresultat iibrig, die zu einer weiteren Entwicklung 
unfiihig waren und auch bald abstarben (Abb. 3). Lésungen von '/2 mol. 
fiihrten zum raschen Absterben ohne Weiterentwicklung. 
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Also: Ei und Morula reagieren erst mit dem Beginn exosmotischen 
Wasserentzugs, zeigen also lediglich Hemmungserscheinungen auf phy- 
sikalische Beeinflussung. Die Gastrula dagegen zeigt typische Reak- 
tionsfihigkeit auf chemische Reize und zwar hier entsprechend der 
stiirkeren Beeinflussung auch in stirkerer Weise. 

CaCl, 1/, mol. wirkt vom Beginn der Gastrulation an stark schidigend und 
abnorm. Zucker 1/,, LiCl 4/,, CaCl, 1/,,, sowie Naac !/, zeigen vielfach die ab 
norm groBen ringformigen Urmundbildungen mit scharfem Rand, die wir als 
Riesenurmund bezeichnet haben, spiter werden wir noch genauer auf diese 
Wirkung eingehen, sie tritt meist erst auf dem Stadium des halbmondférmigen 
Urmunds deutlich zutage. 

Freilich ist bisher noch nicht bewiesen, da} unsere Annahme, dah 
die Permeabilitiitsverhaltnisse zu Beginn der Gastrulation sich indern, 
zu Recht besteht. Es kénnte ja sein, daB erst eine geraume Zeit 
vergehen mu, bis die Salze soweit in die Zellen eingedrungen sind, 
um chemische Wirkungen auszuiiben. Diese Annahme ist freilich 
unwahrscheinlich deshalb, da die Wirkung der verschiedensten Chemi- 
kalien stets zu gleicher Zeit und zwar etwa bei Beginn der Gastru- 
lation erkennbar war. Daf freilich eine gewisse Dauer der Einwirkung 
nétig ist, um chemische Wirkungen erkennbar zu machen, zeigen in 
der Tat Eier, die auf dem Stadium des halbmondférmigen Urmunds 
nach etwa 24 Stunden Verweilen in Salzlésung in reines Wasser ge- 
bracht wurden. Obwohl bis zu dem Augenblick der Herausnahme 
aus der Salzlésung keine Wirkung sichtbar war, lassen sich hier che- 
mische Nachwirkungen deutlich erkennen. Doch ist dabei zu_be- 
denken, einmal, daf das Stadium des halbmondférmigen Urmunds 
erst einige Stunden nach Beginn der Gastrulation erreicht wird, zum 
zweiten, da in der Gallerthiille zweifellos die Chemikalien nicht so- 
fort ausgespiilt werden, so daf die Einwirkung der Salze nicht in 
dem Augenblick der Herausnahme aus den Salzlésungen erlischt. 

Es handelt sich also darum, die Empfindlichkeit der verschiedenen 
Embryonalstadien auf die Chemikalien miteinander zu _ vergleichen. 

Fier: die negative Wirkung auf Ei und Morula hatten wir schon besprochen. 
Dauer der Salzeinwirkung dabei etwa 36 bis 50 Stunden. 

Spdtmorulae: Kurz vor Urmundbildung (2 Stunden vor Urmundbeginn) 


zeigen nach 24 Stunden Salzeinwirkung in Salzlosungen von 3/, und 4/,, mol. 
(Naae 1/,, 1/,,, Zucker !),, 1/,,) deutlich den spezifisch retardierenden EinfluB 
dieser Lésungen sowie gesteigerte Empfindlichkeit gegen schiidigende Medien 
wie CaCl, ¥/,,, das stark schiidigend und abtitend wirkte. In anderen Ver- 
suchen (noch drei Versuchsreihen zu je 50 Eiern) ergaben sich gleiche oder 
ibnliche Ergebnisse. 

Eier im Stadium des halbmondférmigen Urmunds: nach 24 Stunden Salz- 
wirkungen zeigen sich im allgemeinen ihnliche Wirkungen, wenn auch etwas 
schwicher (drei Versuchsreihen, je etwa 50 Eier). 

Endgastrulae nach 24 Stunden Salzwirkung deutliche Beeinflussung er- 
kennbar, auch die qualitativ verschiedene Wirkung der einzelnen Chemikalien 

oOn* 
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z. B. Zucker usw. kommt zur Geltung (fiinf Versuchsreihen je etwa 50 Eier), 
doch zeigen die Endgastrulae eine geringere Empfindlichkeit gegen schidigend 
wirkende Salzliésungen z. B. CaCl, '/,,, in dem vielfach eine Entwicklung bis 
zum Embryo erfolgt, der dann erst abstirbt. 

Medullarplatten, qualitativer EinfluB auf die Art der Neurulation, gering: 
Empfindlichkeit gegen CaCl, '/,,. Bei den Medullarplatten scheinen im wesent 
lichen die Reaktionen auf die Zellen der Medullarplatte beschriinkt zu sein 
Uberhaupt 1a8t sich die Art der Faltung der Neurulation weitgehend beein 
flussen, ohne daB im wesentlichen die iibrigen Entwicklungsvorgiinge stark in 
Mitleidenschaft gezogen wiirden. Eigenartiger Weise wirkt hier NaCl in stir 
keren Konzentrationen viel starker schiidigend auf die Nervenzellen als Naac 
Lésung von gleicher Konzentration. 

Versuche iiber eventuelle Nachwirkungen der angewandten Chemi- 
kalien ergaben folgendes: 

Eier nach 20stiindiger Salzwirkung in reines Wasser zuriickgesetzt lieBen 
keinerlei Wirkung wiahrend ihrer Weiterentwicklung erkennen. Entwicklung 
bis zu freischwimmenden Embryonen; normal wie im Kontrollversuch. (Ver 
wandt wurden Naae !/,, '/,,, Zucker */,, 4/,,, CaCl, */,9, ?/29 mol.) 

Spdtmorulae nach 24 Stunden Salzwirkung Einbringen in reines Wasser, 
deutliche Nachwirkung bei Zucker, geringere bei Naac, CaCl, durchweg téd- 
lich wirkend. 

Fier, die 36 Stunden in Salzlésung bis zum Urmundbeginn gehalten wurden, 
lieben geringe Nachwirkung erkennen. 

Saimtliche Versuche zeigen demnach das gleiche Resultat: Geringe 
Empfindlichkeit der Eier, keine Nachwirkungen auf chemische Reize. 
Deutlicher Einflu8 chemischer Reize auf Gastrulae und spitere Stadien. 
Dabei lassen sich Abstufungen erkennen. 

Die Eier selbst reagieren am wenigsten, wiihrend Morulae im 
Stadium der Urmundbildung am empfindlichsten sind. Die Empfind- 
lichkeit nimmt dann wihrend der Gastrulation ab, und die End- 
gastrulae und Medularplatten zeigen BeeinfluBbarkeit im wesentlichen 
nur in ihren Medullarplattenzellen, wahrend die allgemeine Resistenz 
z. B. gegen CaCl. wieder stark zugenommen hat. 

Soleche Anderungen der Empfindlichkeit sich entwickelnder Em- 
bryonalstadien auf aiuBere Reize, vor allem solche chemischer Natur, 
sind schon von verschiedenen Autoren beschrieben worden. Besonders 
hat A. Fischel (1915) bei Seeigeleiern (Strongylocentrotus lividus) in 
ganz analoger Weise zwei Perioden unterschieden; die erste reicht 
bis zur Urmundbildung, dient zur Materialzerlegung des Eis und sei 
durch mechanische Momente bedingt; die zweite, vom Beginn der 
Gastrulation ab, sei charakterisiert vor allem durch chemische Um- 
setzungen. In zweierlei Hinsicht zeigen seine Ergebnisse Uberein- 
stimmungen mit den meinen, nimlich: chemische Reize und Ein- 
wirkungen erzielen ihre Wirkung erst nach der Urmundbildung, und 
Eier sowie junge Furchungsstadien zeigen erst bei bedeutend laingerer 
Salzwirkung Nachwirkungen, lassen also eine geringere Permeabilitit 
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erkennen. Aber auch Eier, die bei Einbringen in normale Verhiilt- 
nisse Nachwirkungen der Salzlésungen erkennen lieBen, bei denen 
also ein gewisses Eindringen der betreffenden Substanzen in die Zellen 
anzunehmen war, zeigten diese Wirkung erst nach Beginn der Gastru- 
lation, wogegen in der ersten Entwicklung durchaus keine Anderung 
vom Normalen auftrat. Wir haben also in den Fischelschen Ergeb- 
nissen an Strongylocentrotus lividus durchaus analoge Resultate zu 
buchen: 1. UnbeeinfluBbarkeit der Eier und Furchungsstadien auf 
chemische Reize, 2. Geringere Permeabilitét der Furchungsstadien, 
3. Gesteigerte Durchlissigkeit der Gastrula und Neurula, erkennbare 
Reaktionsfiihigkeit auf chemische Reize und 4. Deutlichwerden che- 
mischer Reizerfolze von solchen Reizen, die schon im Furchungs- 
stadium eingewirkt haben, erst wihrend dieser zweiten ,,chemischen 
Periode* der Gastrulation und Neurulation. Ein geringer Unter- 
schied zeigt sich vielleicht darin, daB in meinen Versuchen Froscheier 
selbst nach 20stiindiger Einwirkung der Salzlésung keinerlei Nach- 
wirkungen erkennen lieben, also anzunehmen ist, da} bei den Frosch- 
eiern die Zellpermeabilitét wihrend der ersten Entwicklungsperiode 
noch schirfer herabgemindert ist im Vergleich zum Seeigel, bei wel- 
chem sich in den meisten Fallen erwies, da} die Chemikalien zwar 
eingedrungen waren, doch wihrend der ersten Periode keine Wirkungen 
entfalten konnten. 

Unterschiede in der Reaktionsfihigkeit der Entwicklungsstadien 
bei Froscheiern haben dann Romeis (1917) und neuerdings J. Deutsch 
(1923) bei Einwirkung organischer Extrakte beschrieben. Besonders 
J. Deutsch hat Organextrakte (Thyreoidea, Ovarium, Thymus usw.) auf 
verschiedene Stadien in etwa 4/3°/o0 Konzentration einwirken lassen 
und hat stiirkste Beeinflussung der Gastrulae, geringere auf Neurulae, 
geringste bei Eiern erhalten. Deutsch kommt daraufhin zu ahnlichen 
SchluBfolgerungen wie Fischel, ist sich nur nicht ganz klar, ob zur 
Ausdeutung seiner Ergebnisse die Wirkung osmotischer Beeinflussung 
eventuell mit in Frage kiime. Es ist zu erwahnen, daB diese Organ- 
lésungen in viel geringeren Konzentrationen 1/4 °/o0 schon deutliche 
Wirkung zeigten und, dab bei diesen so geringen Konzentrationen 
osmotische Beeinflussungen nicht maBgebend gewesen sein k6nnen, wie 
die bisher besprochenen Salzlésungen zeigen, die bis zu einer Konzen- 
tration von 1/5 mol. noch keinerlei derartige Wirkung zur Folge hatten. 

Eine weitere Beobachtung fiihrte zu Ergebnissen, die in derselben 
tichtung sich deuten lassen. GréB8enschwankungen der Eier wihrend 
der Embryonalentwicklung, die mir zuerst 1922 bei Triton aufge- 
fallen waren, fiihrten zu Messungen tiber die Volumenveranderung 
der Kier, die im wesentlichen zu den gleichen Schliissen n6dtigen wie 
die eben besprochenen Chemikalienversuche. 
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Nachdem zuerst an einer groBen Anzahl von Eiern durch Messuny 
festgestellt worden war, daB bei Froscheiern nach einer anfanglichen 
Abrundung und leichten Volumenzunahme bis zur Beendigung de: 
Morula das Volumen anniihernd gleich bleibt, sowie daB nachher bei 
der Gastrulation eine sehr bedeutende GréBenzunahme einsetzt, dic 
ihr Maximum im Zustand der Endgastrula erreicht hat, wurden an 
6 Eiern durchlaufende Messungen vom befruchteten Ei bis zum aus- 
schlipfenden Embryo ausgefiihrt (Abb. 4). Die Messungen zeigten 
einwandfrei, daB etwa bis zum Auftreten des Urmundes das Volumen 
des Eis gleichbleibt. Dann setzt erst langsam, dann rascher eine ganz 
auBerordentliche GréBenzunahme ein, die mit dem Stadium der End- 
gastrula ihr Maximum erreicht hat. Wiahrend der Neurulation ist 
beim Frosch keine wesentliche Volumeniinderung zu bemerken. (Im 
Gegensatz zu Triton siehe spiiter.) Diese Messungen zeigen also eben- 

falls einen durchgingigen Unterschied 
im Verhalten der Entwicklungsstadien. 
In der ersten Periode des Gleichbleibens 
des Volumens darf man wohl annehmen, 
daB nicht allzuviel aus der Umgebung 
in das Ei hineingelangt, wiaihrend die 
starke Volumenzunahme wiihrend der 
Gastrulation eine gesteigerte Wasser- 
absorption durch den sich entwickeln- 
Abb. 4. GréBenmessungen: / GréBe des den Embryo fordert. 
Kies, 2 Spitmorula, 7 Anfangsgastrula, Nach alledem darf man wohl folgen- 
. a Kana des sagen: Wiihrend der ersten Entwick- 
lung des Frosches (und des Tritons siehe 
spiter) lassen sich zwei Perioden voneinander trennen; die erste, die 
die Stadien der Furchung und Morulabildung umfaBt und charak- 
terisiert ist durch weitgehende Unabhingigkeit gegen ‘auBere Einfliisse, 
vor allem solche chemischer Art, die also im Experiment im allge- 
meinen lediglich auf physikalische Einwirkung anspricht, sofern wir 
nicht lipoidlésliche Substanzen auf sie einwirken lassen. Wir k6én- 
nen von ihr aussagen, daf sie charakterisiert erscheint durch weit- 
gehende Impermeabilitiét der Zellen und UnbeeinfluBbarkeit auf che- 
mische Reize. Ich méchte sie hier der Einfachheit halber als physi- 
kalische Periode bezeichnen. 

Die zweite Periode, die mit Beginn der Gastrulation einsetzt, ist 
im Gegensatz dazu charakterisiert durch weitgehende BeeinfluBbarkeit 
auf chemische Reize der verschiedensten Art, durch starke Wasser- 
absorption und Abhingigkeit von auBeren Einfliissen. (Hemmung der 
Entwicklung durch entquellende Mittel, Beschleunigung durch destil- 
liertes Wasser.) Wir bezeichnen sie hier als chemische Periode. 
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Diese Anderung der Permeabilitatsverhiltnisse des Amphibieneies, 
die zugleich mit dem Eintritt der Gastrulation einsetzt, ist zweifellos 
recht interessant und eventuell geeignet, uns iiber den Vorgang der 
Gastrulation ein klareres Bild zu verschaffen (zumal diese Vorgiinge 
nicht auf die Amphibieneier beschrainkt erscheinen). Damit steht 
ferner sicherlich im Zusammenhange, da} sich bei der Gastrulation 
der osmotische Druck innerhalb des Amphibieneies in weitgehendem 
MaBe aindert. Nach den Analysen von Backman und Runnstrém findet 
eine starke Senkung des osmotischen Druckes der Amphibieneier bei 
der Befruchtung, eine fast ebenso rasche Steigerung hinwiederum bei 
der Gastrulation statt. Auch dies deutet darauf hin, daB bei der 
Gastrulation sich die Verhaltnisse innerhalb des Amphibieneies in 
grundlegender Weise iin- 


dern. Es ist bezeich- hilt 
nend, dab man auch " 
von ganz anderen Ge- ghetonh, 

i | . 


sichtspunkten —_heraus 
bei Bastardierungsver- 
suchen usw. zu einer 
ahnlichen Unterschei- 
dung zweier Entwick- 
lungsperioden  gekom- 


| 


| 
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men ist (Boveri, G. u. P. Abb. 5. Gastrulation normal 
Hertwig, Penners usw.). 

Indes méchte ich mir hier noch nicht erlauben, mich iiber den Vorgang 
der Gastrulation, der in letzter Zeit namentlich von Spemann, Vogt und 
Mangold untersucht und einem weiteren Verstiindnis zugefiihrt worden 
ist, eingehender auszulassen, da mir hierzu noch wesentlich genauere 
Versuche nétig erscheinen, als ich sie zur Zeit durchgefiihrt habe. Ich 
méchte hier nur einige experimentelle Anomalitiiten besprechen, die 
mir lehrreich zu sein scheinen, sowie einiges Tatsichliche beibringen. 

Die normale Gastrulation der Amphibien (hauptsiichlich an Triton 
untersucht) ist charakterisiert durch das Auftreten eines breiten mehr 
weniger halbmondférmigen Urmundspaltes, der sich zum ringfoérmigen 
Urmund umbildet und schlieBlich durch exzentrischen UrmundschluB 
verschwindet. Dieser exzentrische UrmundschluB8 kommt (Vogt 1922) 
in der Weise zustande, daB die an die Urmundiiinder stoBende Rand- 
zone sich unter Liingsstaffelung der Zellpartien streckt und sich 
gleichzeitig um die Urmundrinder umrollt. Da nun die dorsale 
Partie die gréBte Streckung erleidet, kommt ein exzentrischer Ur- 
mundschlu8 zustande, wie ihn Abb. 5 darstellt. Doch ist zu bemerken, 
das auch seitlich und ventral Streckung und UrmundschluB ebenfalls, 
wenn auch in geringerem Mae durchgefiihrt wird (Abb. 5). 
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Anscheinend unabhingig von dieser Streckung der aiuBeren Rand- 
zone wird der Vorgang der Gastrulation eingeleitet durch einen In- 
vaginationsakt bestimmter Entodermzellen, der das erste Auftreten 
der Urmundspalte zur Folge hat. 

Wir hiitten also zwei Faktoren: 1. Invagination und Auftreten 
des Urmundrandes, 2. Streckung, Materialverschiebung, Einrollung 
UrmundschluB. Beide Faktoren sind normalerweise aneinandér ge- 
kettet, kénnen aber eperimentell voneinander isoliert werden (Vov/). 

Angesichts dieser Tatsache gewinnen unsere experimentell erzeugten 
sogenannten ,,Riesengastrulae* an Interesse. Wir sehen nimlich an 
ihnen, daB hier der eine Vorgang, niimlich der der /nvagination dei 
Entodermzellen, durchgefiihrt worden ist, wogegen der zweite, dei 
endgiiltig die Gastrulation zu Wege bringt, die Streckung und Ein- 
rollung unterbleibt. Wodurch wird die Streckung bewirkt und wie 
kommt es, daf$ in unserm Falle die Invagination durchgefiihrt wird, 
die Streckung wegfillt? Wir beschriinken uns auf den Vorgang de: 
Streckung, da sich hierbei einige tatsiichliche Angaben machen lassen. 
Experimentell ist festgestellt worden (Spemann, Vogt usw.), dab es 
sich hier nicht um Zellvermehrung, sondern eigentlich um ein Aus- 
walzen bestimmter Zellpartien in caudocranialer Richtung handelt, 
da implantierte runde Stiicke waihrend der Gastrulation zu langen, 
schmalen Streifen umgebildet werden; wir kénnen hier ruhig von 
Auswalzen reden, da es sich anscheinend um eine passive Bewegung, 
einen den ganzen Keimbezirk beeinflussenden Druck handelt, welchem 
die Zellen in der Richtung auf den Urmund hin ausweichen. Natiir- 
lich ist Vorbedingung dazu die Méglichkeit des Ausweichens, eine ge- 
wisse Gleitbarkeit der Zellen aneinander vorbei, die bestimmte Eigen- 
schaften dieser Zellen erfordert. Man kann dabei einmal eine gewisse 
Streckung der Zellen in der Wanderungsrichtung erkennen, vor allem 
aber sehen, da die Zellage des Urmunddaches sich verdiinnt, indem 
z. B. bei Triton die vorher zweischichtige dorsale Wand einschichtig 
wird, wihrend beim Frosch, dessen dorsale Wandpartien aus einer 
dunklen, pigmentierten Deckzellenlage und einer darunterliegenden 
3—4 Zellen starken Grundschicht besteht, die Grundschicht sich bis 
auf 1—2 Zellendicke verringert. Es findet also ein Einwandern det 
unten liegenden Zellen zwischen die AuBenzellen statt, ein Vorgang, 
der zweifellos eine gewisse Verschiebbarkeit, Gleitbarkeit der Zellen 
verlangt. 

Nun haben wir festgestellt, daB mit Beginn der Gastrulation eine 
VergréBerung, eine Wasserabsorption von auben in die Gastrula hin- 
ein einsetzt, und zugleich gezeigt, da} damit im Zusammenhang die 
Zellen auf chemische Einfliisse sehr rasch und typisch reagieren. Wir 
haben daher aus diesem Grunde eine weitgehende Anderung in den 
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Permeabilitatsverhiltnissen der Zellen im Sinne einer Permeabilitiats- 
steigerung postuliert. Wenn wir uns vorstellen, daB durch diese 
Permeabilititssteigerung der Zellen Wasser teils in die Zellen selbst 
eindringt, teils durch die Zellen hindurch oder zwischen ihnen vor- 
bei ins Innere der Gastrula hineinkommt, so kénnen wir wohl an- 
nehmen, daf8 durch diesen Vorgang einmal eine leichte Verschiebbar- 
keit der Zellen die Folge sein muB, zum zweiten, da das diosmotisch 
eindringende Wasser einen gewissen Druck auf die AuBbenwiinde aus- 
iiben mub, der sich einmal in der festgestellten VolumenvergréBerung 
ausdriickt, andererseits bei der Verdiinnung der Wandstiirke und dem 
Dazwischenschieben der Zellen der Innenschicht in die AuBenlage die 
notigen Vorbedingungen liefert. Dadurch wiirde aber erst die Strek- 
kung der Randzone erméglicht werden. Also: Permeabilititssteigerung, 
Eindringen von Wasser, Erhéhung der Gleitbarkeit der Zellen, wiire 
die Vorbedingung, die erfiillt sein muB, wenn die Gastrulations- 
streckung erfolgen soll. Wird diese Vorbedingung gestért, so muh 
die Streckung unterbleiben; die Invagination aber braucht, da sie ein 
selbstandiger Vorgang ist, nicht notwendig in Mitleidenschaft gezogen 
zu werden. 

Es fragt sich nun, durch welche Mittel die ,,Riesengastrulae“ er- 
zeugt werden kénnen. Sie kénnen einmal durch physikalischen 
Wasserentzug, also durch jede beliebige Salzlésung bewirkt werden, 
sofern die Konzentration dieser Salzlésung zum exosmotischen Wasser- 
entzug ausreicht, andererseits das Ei in seiner Entwicklung noch bis 
ins Stadium der Gastrula hineinkommt. Es scheint erklirlich, daB 
solche durch Exosmose erzeugte Riesengastrulae dann am _ hiufigsten 
sich bilden, wenn die Eier bei Beginn der Urmundbildung den ex- 
perimentellen Bedingungen ausgesetzt werden. 

Dann aber erwiesen sich simtliche entquellend oder verfestigend 
wirkende Lésungen als geeignet, Riesengastrulae zu erzeugen, mit der 
Einschrinkung, da einzelne, wie LiCl diese Mi®bildung in besonders 
typischer Weise erzielten, andere, wie Naac geringeren Erfolg hatten. 
Auch hier erwies sich die Einwirkung der Salzlésungen auf Eier, die 
im Begriff der Urmundbildung waren, besonders wirksam, sei es, dab 
dadurch vorhergehende Schiidigung und Hemmung der Invagination 
vermieden wurde, sei es, dai die relativ konzentrierten Lésungen, die 
hierbei verwandt wurden, Naac '/s, Zucker !/¢, CaCle '/s, Vie daneben 
noch osmotischen EinfluB hatten. 


Bei folgenden Liésungen ergaben sich mehr oder weniger hiufig Riesen- 
gastrulae: Einwirkungen der Lésung auf Fier, Aufzucht, Naac '/,, 1/,, Zucker 
1. Vg, CaCl, '/g, 4/g, Vig. Einwirkungen auf Anfangsgastrulae, Exosmose. NaCl '/,, 


LiCl '/,, Naaec '/,, CaCl, ?/,. Einwirkung auf Anfangsgastrulae, chemische Ein- 
wirkung. Zucker 1/,, Naac */,, 1/,, CaCl, 3/., 4/19. 





< wana me see 


























ee 







































































——— 







380 





H. Giersberg: 


Ohne auf die Einzelheiten einzugehen, kénnen wir kurz sagen, alle 

angewandten Mittel sind imstande, entweder exosmotisch Wasser zu 
entziehen oder aber entquellend oder gelatinierend (Zucker), d. h. ver- 
festigend zu wirken. (Bei LiCl, das etwas aus dem Rahmen fillt, 
diirfte seine starke Fiallungswirkung hier mafgebend sein.) Durch 
diese verfestigende Wirkung wiirde aber dann einmal die gegenseitige 
Verschiebbarkeit der Zellen herabgemindert, andererseits wiirde die 
Durchlissigkeit der Zellen herabgesetzt und dadurch das Eindringen 
des Wassers verhindert; kurz, die Vorbedingungen der Streckung sind 
nicht mehr erfiillt; die Invagination aber scheint in der Tat unbe- 
einfluBt zu sein. Dadurch ergibt sich dann folgendes Bild. Zuerst 
setzt dorsal die Invagination ein, es bildet sich die dorsale Urmund- 
lippe, d. h. der dorsale Umschlagsrand, die Streckung dagegen bleibt 
infolge der Impriignierung der Zellen mit den erwihnten Salzlésungen 
aus und damit natiirlich auch der Urmundschlu§. Dann beginnt sich 
seitlich der Invaginationsakt auszubilden und schlieBlich ventral, so 
daB ein groBer, ringférmiger Urmund entsteht, da der Urmundschlul 
unterbunden ist, wihrend normaler Weise seitliche und ventrale Ur- 
mundinvagination erst einsetzt, wenn sich der Urmund durch die 
zeitlich vorher einsetzende dorsale Streckung zusammengezogen hat. 

DaB diese Erklirung in ihren Grundziigen richtig ist, scheint mir 
folgendes zu beweisen. Falls man diese Riesengastrulae rechtzeitig, 
d. h. solange sie nicht zu weit geschidigt sind, aus den Salzlésungen 
in frisches Wasser setzt, beginnt nun auch der zweite Akt, namlich 
die Streckung, wieder einzusetzen. Wir haben aber jetzt insofern ab 
norme Zustiande, als dorsal, seitlich und ventral die Urmundriinder 
gleich weit ausgebildet sind, da die Entwicklung jeweils auf dem 
gleichen Stadium sistiert wurde. Es kann daher nicht wundernehmen, 
das nunmehr dorsaler, seitlicher und ventraler Umschlagsrand sich 
etwa in gleichem Tempo weiterentwickeln, so daB die dorsale Urmund- 
lippe keinen merkbaren Vorsprung vor der ventralen besitzt und 
infolgedessen ein ziemlich konzentrischer Urmundschlu8 zustande 
kommt, die ventrale Urmundlippe sich also viel weiter als normal 
umstiilpt (Abb. 6). Leider haben sich meine Riesengastrulae in keinem 
Falle bis zur Neurulabildung entwickelt. 

Wenn ich auch nicht leugnen will, daB normalerweise von vorn- 
herein die Umschlags- und Streckungstendenz der ventralen Urmund- 
lippe geringer zu sein scheint, so ergibt sich doch jedenfalls dadurch, 
daB auch der Zeitpunkt der Differenzierung fiir die Vorherrschaft der 
Streckung der dorsalen Urmundpartie mit mafgebend ist. 

Es ist nun interessant, daB auch in den Fiillen, in denen ein 
typischer Riesenurmund nicht zustande kam, die erwihnten Salz- 
lésungen in gleichem Sinne, wenn auch in schwiicherem MaBe, die sich 
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entwickelnde Gastrula beeinflussen. Sie wirken also durchweg im 
Sinne einer Hemmung der Streckungstendenz der Urmundrandpartien; 
dadurch wird natiirlich ein vollstandiger Urmundschlu8 verhindert. 
Die dorsalen Partien rollen sich nicht weit genug um, und es bleibt 
ein abnorm groBber Urmundrest, ein Dotterpfropf tibrig, der in mehr 
oder minder groBer Ausbildung sich je nach der stirkeren oder 
schwicheren Wirkung der entsprechenden Salzlésung bildet und auch 
bei der Neurulation und Embryobildung am _ hinteren Kérperpol 
iibrig bleibt. 

Das heiBt aber, wir haben in diesem Falle eine Wirkung erzielt, 
welche schon O. Hertwig bei NaCl-Lésungen iiber 0,6%, Bataillon bei 
Zuckerlésungen, Wilson bei Zucker- und LiCl-Lésungen usw. erreicht 
haben und die meist dadurch erklirt wurden, daB die betreffenden 
Chemikalien auf die Dotterhemisphire stark schidigend eingewirkt 
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Abb. 6. Weiterentwicklung der ,,Riesengastrulae* nach Zuriicksetzen in reines Wasser. Die ven 
trale Urmundlippe ist tibernormal und etwa gleich weit wie die dorsale entwickelt. 


haben sollten und so ein Einbeziehen dieser Teile in den Urmund 
verhindert hiitten. Bei NaCl- und LiCl-Lésungen sind in stirkeren 
Konzentrationen allerdings erheblich schiidigende Wirkungen beson- 
ders auf die Medullarplattenzellen zu konstatieren, bei Zuckerlésungen 
dagegen habe ich eine solche nie erhalten. Dennoch erzielten sowohl 
diese Forscher wie ich bei Zuckeranwendung verzégerten Urmund- 
schluB, Dotterpfropf, sowie schlieBlich bei extremer Ausbildung Spinae 
hifidae, in denen der Urmund so gro} war, daB seitlich von ihm sich 
Medullarwiilste ausbildeten. In allen diesen Fillen ist also zu kon- 
statieren, daB die Streckung der dorsalen und seitlichen Randpartien 
stark gehemmt war, dadurch wurde ein weiterer Urmundschlu8 ver- 
hindert und es entwickelte sich ein Embryo, der durch die Streckungs- 
hemmung eine stark verkiirzte Ektodermpartie aufwies, d.h. wir haben 
es in diesem Falle weniger mit einer Schidigung der Dotterpartie 
zu tun, sondern mit der erwihnten Hemmung der Streckungsprozesse 
und damit eine Bildung, die sich in die Reihe verzégerter Urmund, 
Dotterpfropf, Spina bifida, Riesenurmund zwanglos einfiigen laBt, und 
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die sich aus der jeweils graduierten Hemmungswirkung der Zucker- 
oder anderen Lésungen erkliren laBt. 

Interessant ist diese Reihe deshalb, da wir hier bei der geringeren 
Hemmung eine im iibrigen normale Weiterentwicklung des Embryos 
konstatieren kénnen, die Hemmungsprozesse sich also ausschlieBlich 
auf die Streckung der Urmundpartien beschrinken, ohne weitere Folgen 
auf die iibrigen Zelldifferenzierungs- und Zellteilungsprozesse zu zeigen. 
Das deutet aber natiirlich ziemlich einwandfrei darauf hin, daB in de: 
Tat die physikalisch-chemische Verfestigung der Plasmakolloide die 
Streckungserscheinungen verhinderte und, daB umgekehrt gesteigerte 
Zelldurchlassigkeit, Wasserabsorption und Zellgleitbarkeit die notwen- 
digen Vorbedingungen der Zellstreckung und Gastrulation sind, wie 
postuliert wurde. urspriinglicher Urmundrand 
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Abb. 7. Invagination nach Zerstérung des Urmundes vom Wundrand aus 


: Beginn, 6 spateres Studium. 


Es bleibt noch iibrig, ganz kurz auf zwei Erscheinungen einzu- 
gehen, die freilich schon zum Teil bekannt sind. Die eine zeigt, dal 
die Urmundrinder nicht in dem Sinne priformiert sind, daB sie nicht 
durch die angrenzenden Zellpartien ersetzt werden kénnten. Bei Ver- 
letzung kleinerer oder auch ziemlich ausgedehnter Natur mit Hilfe 
einer gliihenden Nadel, die auf den sich bildenden Urmundrand ge- 
setzt wurde, wurden die sich invaginierenden Zellen durch die jeweils 
am Wundrande befindlichen ersetzt, die sich dann normal einstiilpten 
und einen normalen Entwicklungsverlauf gewiihrleisteten (Abb. 7). 
Eigenartig war bloB, da} mitunter ein angefangener Urmundrand, der 
zum Teil zerstért war, auch an seinem intakten Ende verlassen wurde 
und in einiger Entfernung davon ein frischer Urmund gebildet wurde, 
der nun sich zum reguliren Urmund entwickelte, wiihrend der friihere 
sich ausgliittete und riickgebildet wurde (Abb. 8). Es spricht dies 
wohl stark dagegen, da8 das invaginierende Moment in diesen duber- 
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lichen Zellen, die sich einstiilpen, selbst gelegen sein sollte. In dem 
Falle wiirde ein Verlassen und Ausgliitten des beginnenden Urmund- 
randes sowie Neubildung seitlich davon nach Zerstérung seitlicher 
und tieferer Partien unverstindlich erscheinen. Dagegen erscheint 
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Abb. 8. Riickbildung seitlicher intakter Urmundpartien nach teilweiser Zerstérung des Urmundes 
und Neubildung seitlich davon. 


das Resultat erklirlich, wenn wir den dynamischen Vorgang den 
ganzen Keimbezirk beherrschen lassen, da dann infolge Zerst6érung 
und Verschiebung gréBerer Zellenmassen die physiologischen Ver- 
haltnisse weitgehend verindert erscheinen. Auch die Form der Ober- 
flichenbilder der sich bildenden Urmundfalte des Froscheies, die an- 
fangs durchaus nicht glatte Rander 
bilden, sondern je nach Form und y 
Gestalt, sowie den physikalischen outs 
Verhiiltnissen der Oberfliiche ent- ~{20~ e 
sprechend verschieden ausgezackte —__ } 
Riinder und Seitenfalten zeigen, las- Ks 
sen es als wahrscheinlich erachten, 
daB die Einstiilpungsursache mehr + si 
im Innern des Keimes liegt und ihre oan 
mechanische Wirkung sich nach Art , 
einer Zugwirkung auf die sich invagi- 
nierenden Zellen auswirkt (Abb. 9). 
Die zweite Tatsache ist eine a 
cigenartige Bildung, die ich bei Be- 40 2,,otucenbey shen a en 
handlung und Aufzucht der Eier Gestalt der Zellen angepabte, Kontur ist 
in Gelatinelésung von '/2—1/4% er- pees 
zielt habe, ohne vorlaufig darin klar zu sehen. Es erfolgt nimlich 
dabei einmal eine weit iiber das normale ausgedehnte Volumenver- 
eréBerung der Gastrulae, zum zweiten eine damit zusammenhingende 
verstirkte Zwischenwanderung der Innenzellen in die AuBenschicht, 
so daB z.B. der Urmund eher verschwand als nach der tbrigen Ent- 
wicklung der Gastrula normalerweise geschehen wire, und die Wand- 
stirke dadurch diinner als normal erschien. Eine Entwicklung zur 


res 84 
y 
























384 H. Giersberg: 





































Neurula wurde dabei nicht beobachtet. In diesen Fiillen erschien 
also umgekehrt zu den bisher besprochenen die Streckungstendenz, 
vor allem aber auch das Dazwischenschieben der unteren Zellen in 
die AuBenschicht und die dadurch bedingte VolumenvergréBerung 
und Einrollung der AuBenzone um den Urmundrand ungestért, wih- 
rend hier die Zelldifferenzierungsprozesse, die Ausbildung der Medullar- 
platte und der anderen Embryonalentwicklung unterbunden waren. Da- 
durch kam in einigen Fillen eine Gastrulabildung zustande, die man 
sozusagen als ,,Ubergastrula* zu bezeichnen versucht ist, da hier die- 
jenigen Prozesse (Streckung, Dazwischenwandern von Zellen der Innen- 
schicht in die AuBenlage, VolumenvergréBerung, Wasserabsorption usw.), 
die zur Einrollung und Gastrulation fiihren, tiber das normale gestei- 
gert sind. Wir haben hier also Steigerung der Streckungstendenz, 
Stérung der Zelldifferenzierung, wiihrend in den ersten Fillen Hem- 
mung der Streckungstendenz, ungestérte 
tif aN Zelldifferenzierung zu konstatieren war. 
| \ \ Zum SchluB méochte ich hier noch 
[ffs YY als Nachtrag gewissermaBen die etwas 
ily Nh. --4 vom Frosch abweichenden GréBenver- 
he 7° hiltnisse beim Tritonei anfiihren, da ich 
| darauf schon andeutungsweise zu spre- 
SS — | chen kam und ich im iibrigen Triton 

— nicht besonders behandeln will, da er im 
Abb. 10. GroBenmessungen: 7 Ei,  wesentlichen in der ersten Entwicklung, 
2Spiatmorula, » Anfangsgastrula, 4 End- 
gastrula, 5 Medullarplatte. Zrifon al- soweit ich das tibersehen kann, mit dem 

aoe Frosch tibereinstimmt. 

Nach erst mehr gelegentlicher Messung an einer groBen Anzahl 
von Individuen wurden eine Anzahl Eier systematisch bis zur Embryo- 
bildung tiglich zweimal nachgepriift. Die Zahlen ergaben durchweg 
die gleichen Resultate und zwar sowohl fiir Triton alpestris wie fiir 
Triton taeniatus, der zur Bestiatigung herangezogen wurde. 

6 Triton alpestris, Zeichnung Zeichenapparat, ungefurchtes Ei bis Embryo. 


. 


15 Triton alpestris Messung mit Okularmikrometer, Ei bis Embryo. 5 Triton 
taeniatus Zeichnung Zeichenapparat, Ei bis Embryo. 

Die ersten Teilungsschritte zeigen bis zur Endmorula nur ganz 
unwesentliche Volumenzunahme und Abrundung zur Kugelgestalt. 
Mit dem Beginn der Gastrulation setzt eine anfangs geringe, spiiter 
(Spiit- bis Endgastrula) sehr bedeutende Zunahme des Volumens ein. 
(GréBtes Stadium-Endgastrula.) Mit Beginn der Medullarplattenbildung 
erfolgt eine anfangs geringe, dann bei Zusammenwoélbung der Medullar- 
falten eine bedeutende Volumenabnahme des Embryos, besonders der 
seitlich-dorsalen Partien. Der fertige Embryo behalt dann anfangs 
sein Volumen bei, um spiiter wieder anzuwachsen (Abb. 10). 
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Zusammenfassung. 

1. Wiihrend der ersten Embryonalentwicklung sind zwei Perioden 
zu unterscheiden. Die erste umfaBt Furchung und Morulabildung 
und zeichnet sich durch weitgehende Impermeabilitiit der Zellen aus. 
Festgestellt: UnbeeinfluBbarkeit auf chemische Reize, Gleichbleiben 
des Volumens, keinerlei Nachwirkung bei Einwirkung von anorganischen 
Salzlésungen und Zucker wihrend dieser Embryonalperiode. Wir be- 
zeichnen sie hier als physikalische Periode, da sie lediglich physika- 
lischer Beeinflussung (Wasserentzug) zuginglich erschien. (Mit Aus- 
nahme lipoidléslicher Substanzen, deren Wirkung auch in dieser 
Periode sichtbar war.) Mit Beginn der Gastrulation scheinen sich die 
Permeabilitatsverhaltnisse der Zellen grundlegend zu iindern. Be- 
grindung: Empfindlichkeit auf chemische Reize, starke Volumenzu- 
nahme, Wasserabsorption und typische Nachwirkung bei Einwirkung 
von Salzlésungen chemische Periode. 

2. Die Gastrulation zerfillt bekanntlich in zwei normalerweise mit- 
einander verkniipfte Prozesse, erstens in eine Invagination der Ento- 
dermzellen des Urmundrandes, zweitens eine Streckung und Zellver- 
schiebung der dorsalen und _ seitlichen Urmundrandpartien. Durch 
experimentelle Unterdriickung des Streckungsvorganges lassen sich 
sogenannte ,,Riesengastrulae“ erzeugen, diese sind charakterisiert durch 
scharfe, ringférmige Ausbildung des Urmundrandes, ohne daB es zu 
einem Urmundschlu8B kommt. Die Streckung wird verhindert durch 
EKindringen wasserentziehender und verfestigender Lésungen oder ex- 
osmotischen Wasserentzug. Dadurch wird die Wasserabsorption ge- 
hemmt, die Gleitbarkeit der Zellen herabgesetzt und der ganze 
Streckungsvorgang sozusagen durch Impriignation dieser Zellenmassen 
sistiert; wogegen die Invagination ungestért vollendet wird, so dab 
schlieBlich dorsaler, seitlicher und ventraler Urmund gleich weit aus- 
gebildet erscheinen, da die Hemmung des Entwicklungsprozesses auf 
demselben Stadium der beginnenden Streckung einsetzt. Durch Auf- 
hebung der Salzwirkung laBt sich eine, allerdings geringe, Weiterent- 
wicklung erzielen. Es kommt zu einer wieder einsetzenden Streckung, 
die nunmehr, da die dorsale und ventrale Urmundlippe annihernd 
gleich weit entwickelt sind, zu einer fast gleichen Ausbildung der dor- 
salen und ventralen Gastrulaeinrollung fiihren; was dafiir spricht, daB 
fiir die verschieden starke Einrollung der dorsalen und ventralen Urmund- 
partien im normalen nicht nur eine verschieden starke Einrollungs- 
tendenz, sondern auch die zeitlich spitere Differenzierung der ventralen 
Urmundlippe mit maBbgebend ist. 

3. Die Riesengastrulae stellen nur das Endglied einer Reihe dar, 
welche durch Hemmung der Streckungstendenz entsteht. Durch gra- 
duierte Salzeinwirkung 1iBt sich eine allmahlich sich steigernde Hem- 
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mung der Streckung erzeugen, die sich in die Reihe ,,verzégerter 
UrmundschlubB, Dotterpfropf, Spina bifida, Riesengastrula“ ‘uBert. 
Experimentell erzeugte Anomalien, 0. Hertwig usw., werden hierdurch 
verstandlich. 

4. Der Vorgang der Streckung der Urmundrandpartien erscheint 
demnach als ein durch die Anderung der Permeabilititsverhaltnisse 
bei Beginn der Gastrulation bedingter Vorgang. Erhéhung der Per- 
meabilitaét, Wasserabsorption, Zellgleitbarkeit erméglicht ein Zentri- 
fugalwandern und Dazwischenschieben der unteren Ektodermzellen 
zwischen die AuBenschicht, dadurch aber ein Entstehen von Span- 
nungsverhiiltnissen, welche bei einmal gegebener Zellgleitbarkeit ein 
Ausweichen der Zellpartien vor dem Druck verstindlich machen. Also 
PermeabilititserhGhung, Wasseraufnahme, Gleitbarkeit, Zentrifugal- 
wanderung fiihren zu Faltung und Streckung, Unterdriickung dieser 
Prozesse durch wasserentziehende und verfestigende Mittel ergibt eine 
Hemmung der Einstiilpung zur Gastrula, wahrend die tbrigen Zell- 
differenzierungsprozesse weitergehen kénnen. Wird dagegen die Zell- 
differenzierung ohne Stérung der Streckungstendenz unterbunden, so 
kénnen Endgastrulae entstehen, die wir hier als ,,Ubergastrulae*“ be- 
zeichnet haben. 

5. Die Invaginationsstelle der Urmundlippen ist bekanntlich de- 
terminiert, doch nicht in dem Sinne, daB sie nicht durch andere 
Zellen der Randzone — nach weitgehender Zerstérung des sich bil- 
denden Urmunds — ersetzt werden kénnte. Die Tatsache, daB da- 
bei gelegentlich nach weitgehender Zerst6rung des Urmundrandes 
seitliche intakte Partien der Urmundlippe, die lebensfaihig bleiben, als 
Urmundrand ausgegliittet werden und sich in einiger Entfernung da- 
von ein neuer Urmund bildet, deutet mit groBer Wahrscheinlichkeit 
darauf hin, daB das invaginierende Moment nicht in diesen iuBerlichen, 
sich invaginierenden Zellenmassen selbst zu suchen ist. Ebenso 
spricht der den fuBerlich herrschenden mechanischen Verhiltnissen 
sich anpassende Umschlagsrand in seinem ersten Entstehen sehr zu- 
gunsten dieser Anschauung, daB das invaginierende Moment im Keim- 


innern zu suchen sei. 
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Beitriige zur Entwicklungsphysiologie der Amphibien. 
Il. Neurulation bei Rana und Triton. 
Von 
H. Giersberg, Breslau. 
Mit 21 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 13. Marz 1924.) 


Der leitende Gedanke der vorliegenden Untersuchung tiber die 
Neurulation bei Rana und Triton ist der gleiche wie im ersten Teil 
dieser Beitriage zur Entwicklungsphysiologie der Amphibien, namlich der, 
durch physikalisch-chemische Beeinflussung der Plasmakolloide abge- 
inderte physikalische Bedingungen zu schaffen und die Wirkung dieser 
abgeinderten physikalischen Bedingungen auf die Faltenbildungen in 
der Embryonalentwicklung, hier also der Neurulation zu untersuchen. 
Lassen sich aber durch solche Einwirkungen typische Abanderungen 
der Faltenbildung erzielen, so darf man hoffen, durch Analyse dieser 
Abinderungen Riickschliisse auf die normalen Verhiiltnisse ziehen zu 
kénnen und somit der Frage der Dynamik dieser Prozesse nither zu 
kommen. 

Man hat sich schon ziemlich friih mit dieser Frage gerade bei der 
Neurulation beschiftigt. So waren z. B. Goette (74) und His der An- 
sicht, dab die Medullarplatte durch Seitenschub gewissermaBen auf- 
gerollt, mehr oder weniger passiv zusammengefaltet werde. Indessen 
hat man seit Roux (85) fast allgemein diesen Gedanken aufgegeben. 
um nunmehr die Ursache der Faltenbildung in der Medullarplatte 
selber zu suchen, freilich ohne sich niiher dariiber auszulassen.  Ur- 
sache dafiir war zweierlei, einmal glaubte Roux bei der geringeren 
Michtigkeit des Ektoderms im Verhiltnis zur Medullarplatte dieses 
nicht fiir den Seitenschub verantwortlich machen zu kénnen, zum 
zweiten erhielt er nach Herauspriiparation einer Medullaranlage aus 
einer Hiihnerkeimscheibe sogar einen verfriihten SchluB des Neural- 
rohrs im Vergleich zum normalen Geschehen. Damit war allerdings 
bewiesen, da ein rein mechanischer Seitendruck sagen wir durch 
Wachstum und Volumenvergr6Berung des Ektoderms nicht die alleinige 
Ursache der Neuralrohrfaltung sein konnte, aber auch Goette und His 
haben sich die Medullarplattenfaltung nicht so rein mechanisch vor- 
gestellt. Aus diesem Versuch aber zu schlieBen, daB unbedingt das 
faltende Moment in der Medullarplatte selbst liegen miisse, halte ich 
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so lange nicht fiir zwingend, als es nicht einwandfrei nachgewiesen 
ist, dal} bei einer solchen Herauspriparation der Medullarplatte tat- 
siichlich nur Medullarplattenzellen isoliert wurden und nicht auch dic 
angrenzenden Zellen des Ektoderms mit herausgenommen wurden. 
Versuche, die ich selber an Tritonkeimen angestellt habe, ergaben mi: 
in den Fiillen, in denen tatsichlich lediglich die Medullarplatte ohne 
angrenzende Zellen herausgenommen wurde, ein friihes Absterben dieser 
Zellen, wiihrend ich einen VerschluB der herauspriparierte Medullar- 
platte in den Fiillen erhielt, bei denen auBer der Medullaranlage noch 
mehr oder weniger Deckschichtzellen des angrenzenden Ektoderms 
erhalten waren. Das Absterben erfolgte stets vom Rande aus und 
konnte sich im letzteren Falle so lange 
verzogern, da} tatsiichlich ein VerschluB 
der Medullarwiilste erfolgte. Dennoch 
konnte ich aus diesen Versuchen keiner- 
lei Schliisse ziehen, da die lebenden 
Zellen der isolierten Randschicht sich 
stets nach einwirts kriimmten und auf 
diese Weise eine Grenzschicht, also einen 
mechanischen AbschluB bildeten, wo- 
durch die Verhaltnisse beim normalen 
Keim mehr oder weniger nachgeahmt 
schienen. 

Ich glaube daher, daB aus dem er- 
wiihnten Versuche lediglich hervorgeht, 
daB eine VolumenvergréBerung des 

\bb. 1. Frosch. aufeinanderfolgende Sta. “2Ktoderms und dadurch rein mecha- 
dien der Neurulation. Simtliche Abbil- nisch bewirkter Seitendruck nicht wohl 
dungen mit Ausnahme von 20 und 21 sind a F , ° 
mit Zeichenapparat gezeichnet. die einzige Veranlassung der Medullar- 
rohrfaltung sein kénne. Damit wiire 
aber nur eine von vornherein recht unwahrscheinliche Ansicht aus- 
veschaltet. Es fragt sich nun aber, welcherlei Krifte als faltendes 
Prinzip tiberhaupt in Frage kommen kénnen? 

Betrachten wir die Bilder, wie sie Praparate durch sich faltende 
Medullarplatten ergeben (Abb. 1), so 1aBt sich daran allerdings nicht 
erkennen, ob ,,innere“ d. h. in der Medullarplatte liegende oder ,,iiuBere“ 
Krifte dabei wirksam sind, denn es ist verstindlich, daB z. B. eine 
elastische Gelatineplatte sowohl ,,von sich selbst“ d.h. also durch 
einseitige Quellung und VolumenvergréBerung sich derart kriimmen 
und schlieBlich eventuell ganz einfalten kénnte, oder aber durch 
Seitenschub von auBen in diese Lage passiv gedringt werden kénnte. 
Daf in der lebenden aus Zellen zusammengesetzten Medullarplatte 


noch andere Faltungsméglichkeiten liegen, als in der leblosen Gela- 
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tine, ist selbstverstindlich, und es sollte das Beispiel lediglich an- 
zeigen, da aus der aiuBeren Form der Faltung im Normalen kein 
tiickschluB auf ,,féuBere oder ,,innere“ Kriifte so ohne weiteres zu 
ziehen ist. 

Bétrachten wir nun zuniachst diejenigen Ursachen, die bei einer 
Kriftewirkung innerhalb der Medullarplatte selber in Frage kimen. 
Als erstes kiime wohl eine lokale Differenzierung der Medullarplatte 
in Betracht dergestalt, dal} die Innenschicht der Platte an Volumen 
im Vergleich zur AuBenschicht stirker zunimmt und auf diese Weise 
eine Kriimmung und Einfaltung der elastischen Medullarplatte in die 
Wege leitet. Solche einseitige Volumenzunahme wiire einmal auf dem 
Wege der Zellvermehrung oder aber auf dem Wege der Zellvergréfe- 
rung zu denken. Im ersten Falle miiBten sich also Zellteilungsvor- 
vinge nachweisen lassen, wihrend im zweiten Falle Quellung, Wasser- 
absorptionsvorgiinge u. dgl. verantwortlich gemacht werden kénnten. 
Kine weitere Méglichkeit wire, dab der FaltungsprozeB auf Grund 
iktiver Verschiebung der Medullarplattenzellen, also durch Wachstum, 
bzw. Zellwanderungsprozessen durchgefiihrt wiirde. 

Der erste Weg der Zellvermehrung erschien aus dem Grunde un- 
wahrscheinlich, daB zwar in vielen Fillen Zellteilungsvorgiinge nach- 
zuweisen sind, daB aber diese Zellteilungsvorgiinge durchaus nicht auf 
die sich ausdehnende Innenseite (die dann bei der Faltung natiirlich 
nach auBen kommt), beschrankt sind, sondern meist regellos verteilt 
bzw. sogar mehr auf der sich einkriimmenden Aufenflache zu_be- 
merken sind. Dagegen erschien mir die Méglichkeit, dali Wasserab- 
sorptions-, also Quellungsvorgiinge zur einseitigen VolumenvergroBerung 
tiihren k6énnten, vorzuliegen und zugleich auch die Méglichkeit ge- 
veben, diese Frage experimentell zu entscheiden. Es ergab sich also 
das Problem, dergleichen Quellungsvorgiinge nach Moglichkeit zu ver- 
hindern, ohne Zellteilungs- und Zelldifferenzierungsprozesse ginzlich 
zu unterbinden. Wir hiitten also uns die Aufgabe zu stellen, Wasser- 
absorptionsvorgiinge und Zellteilungsprozesse voneinander zu isolieren. 

Eine solche Untersuchungsméglichkeit dachte ich mir durch ex- 
perimentelle Verainderung der Quellungsverhiltnisse der organischen 
Zellkolloide gegeben. Solche experimentelle Beeinflussung kénnte durch 
solche Reagenzien geschehen, die erfahrungsgemaB ahnliche Wirkungen 
uuf organische Kolloide auszuiiben imstande sind; wobei allerdings 
noch die Zellpermeabilitat, die Méglichkeit des Eindringens der Chemi- 
kalien, die Méglichkeit der pathologischen Schiidigung und dergleichen 
zu beachten war. Ich méchte mich hier iiber die Natur und die 
Konzentration der angewandten Mittel, welche erst lingere Vorver- 
suche erforderlich machten (s. Beitrag I) nicht niher auslassen. Hier 
sei nur erwiihnt, da®B tatsiichlich eine derartige Beeinflussung sich als 
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moglich erwies. Mit einer solchen Beeinflussung der Quellungsvor- 
giinge der organischen Zellkolloide muB sich nun naturgemiB auch 
die Elastizitat der ganzen Medullarplatte andern und es laBt sich er- 
warten, daB in der Art und Weise der Faltung der experimentell in 
ihren Elastizitatsverhiltnissen verinderten Medullarplatte Riickschliiss: 
auf die Krifteverteilung und Kriftewirkung, welche diese Faltung be- 
wirken, sich ziehen lassen. Riickschliisse, die zuniachst vielleicht nu: 
fiir die experimentell verinderten Verhiiltnisse berechtigt sind, dic 
aber dann mit groBer Wahrscheinlichkeit, wenn nicht Sicherheit auch 
auf das normale Geschehen anzuwenden sind, falls es gelingt, die er- 
forderlichen Uberginge vom normalen bis extrem veriinderten Ver- 
halten experimentell zu erzielen. 


Frosch, natiirlicher Modus. 

Die natiirliche Vorbedingung zum Studium und zur Beurteilung 
experimentell abgeinderter Vorgiinge mu selbstverstiindlich die Kennt- 
nis des normalen Geschehens bilden, dessen Beschreibung daher zu- 
niichst obliegt. Mit Ausbildung der Gastrula und der erfolgten Diffe- 
renzierung der drei Keimblitter lassen sich im Ektoderm der Frosch- 
gastrula zwei Schichten unterscheiden, erstens eine diuBere festgefiigte 
Lage prismatischer Zellen, die sogenannte Deckschicht und zweitens 
die darunter liegende ein bis zwei Lagen starke Grundschicht, die 


aus rundlichen bzw. polygonalen, lockerer zusammenhingenden Zellen 
besteht. Dabei ist die Dicke der Grundschicht seitlich und ventral! 
etwas stiirker als dorsal, wo sie im Stadium der Endgastrula meist 


nur eine Zellenlage michtig ist. 

Im Bereiche der Grundschicht macht sich 
nun eine Verinderung bemerkbar, die zur Bil- 
dung der Medullarplatte bzw. des Zentralner- 
vensystems fiihrt. Die urspriinglich ein bis 
zwei Zellagen starke Grundschicht verdiinnt 
sich seitlich und ventral durchweg auf eine 
Zellage, die Zellen selber werden niedrige: 
(Abb. 2), schlieBlich vollkommen abgeplattet 
und auseinandergezogen, so daB erkennbar 
wird, da nur ein Bruchteil der Grundschicht- 
Abb. 2. Ventrales Ektoderm. ellen seitlich und ventral zwischen Deck- 
« Deckschicht, + Grundschicht, 

/ Endgastrula, 2 BeginnderMe- schicht und Mesoderm iibrig bleibt. Alle 
Meare tullatnitte. ”” iibrigen Grundschichtzellen wandern dorsal und 

haufen sich in der Grundschicht des oberen 
Keimblattes rechts und links der sich bildenden Chorda, des soge- 
nannten Achsenstranges an. Unmittelbar iiber dem Achsenstrang be- 
halt die Grundschicht ihre urspriingliche Miichtigkeit bei, wohl aus 
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dem Grunde, daB hier Chorda und Ektodermzellen ziemlich innig zu- 
sammenhiingen, wiihrend seitlich ein solcher festerer Zusammenhang 
zwischen Mesoderm und Ektoderm fehlt, so da®B hier die heraufwan- 
dernden Zellen der Grundschicht nur geringen Widerstand erfahren 
und sich daher anhiufen kénnen. Es entstehen also auf diese Weise 
zwei seitliche Anschwellungen in der dorsalen Partie des Ektoderms, 
die sich ziemlich deutlich von dem angrenzenden Ektoderm abheben, 
und deren Wélbung (Abb. 34) im wesentlichen nach innen gerichtet 
ist. Diese Grundzellenanhaufungen, die breiter angelegt werden als 
die ausgebildete Medullarplatte, besitzen vorliufig noch keinen festeren 
Zusammenhang mit der Deckschicht des dorsalen Ektoderms (Abb. 3 a). 


Abb. 3. Medullarplattenbildung. 


Nach vorn in der spiteren Kopfregion und hinten sind die Anschwel- 
lungen miteinander verbunden. Die ganze, deutlich abgrenzbare An- 
lage stellt eine in der Mitte verdiinnte, seitlich nach innen ausge- 
bauchte und ins angrenzende Ektoderm mehr oder weniger zugespitzte 
Platte, die zukiinftige Medullarplatte dar, welche bekanntlich die erste 
Anlage des Zentralnervensystems bedeutet. 

Da die Ansammlung der Wanderzellen in der Grundschicht der 
zukiinftigen Medullarplatte durch Vorwélbung der Grundschicht nach 
innen erméglicht worden ist, hat sich bisher das Oberflachenrelief des 
Kies noch kaum geiindert. Es treten aber jetzt zwei weitere Prozesse 
auf, von denen der zweite meines Wissens bisher noch keine Beach- 
tung gefunden hat, die aber zusammen erst zur Ausbildung der ober- 
flachlich erkennbaren Medullarplatte und damit der Medullarwiilste 
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und Rickenrinne fiihren. Der eine schon von Goette erwihnte ist 
die zwar anfanglich nicht sehr deutliche doch immerhin erkennbare 
Verengerung des seitlichen Querdurchmessers des Embryos (Abb. 21 
womit gleichzeitig eine Verlingerung der Liingsachse verbunden ist 
Der zweite ist eine relative Verbreiterung der aiuBeren Partien de: 
sich zusammenziehenden Medullarplatte. Dies geschieht einmal durcli 
eine Vermehrung der Medullarplattenzellen, deren EinfluB beim Frosch 
allerdings gering zu erachten ist, sowie hauptsiichlich dadurch, dai) 
die breiten Grundzellenanhiufungen sich seitlich von unten zusammen- 
schieben, zugleich mit dem dariiberliegenden Ektoderm festeren Zu- 
sammenhang gewinnen und sich gewissermaBen von unten her in den 
Medullarplattenverband einkeilen, dadurch aber natiirlich die aiuBere: 
Partien verbreitern, wie dies besonders deutlich an dem Auseinander- 
gezerrtwerden der Deckschichtzellen zu erkennen ist (Abb. 3c, d). Die 
zunichst erkennbare Folge ist eine allmiihliche Schichtung und Ge- 
staltveriinderung der Zellen der Medullarplatte. Die indifferente, 
rundliche bzw. polygonale Form dieser Zellen, die bei Beginn de: 
Medullarplattenbildung noch deutlich erhalten ist, geht allmihlich in 
eine lingliche tiber, deren Querdurchmesser in der Richtung der Be- 
wegung liegt, d. h. die Zellen werden seitlich zusammengepreBt und 
passiv veriindert und geschichtet, so daB8 deutlich erkennbar wird, wie 
die vorher ungeordnete und relativ ungestérte Medullarplatte starken 
Spannungsverhdltnissen unterliegt, deren Richtung sich an der Gestalt 
und Anordnung der diesem Druck nachgebenden Zellen ablesen abt 
(Abb. 3c, d). Diese Umschichtung der Zellen ist zuerst in der Mittel- 
linie erkennbar, dort, wo die Chordazellen an die Achsenplatte an- 
stoBen, erst spiiter erfolgt dann auch die Umordnung der Zellen in 
den verbreiterten Partien der Medullarplatte. 

Versuchen wir uns ein Bild der angedeuteten Druckwirkung zu 
entwerfen: Wir hitten den Fall verwirklicht, daB eine in der Mitte 
starr befestigte und fixierte elastische Platte von beiden Seiten kom- 
primiert wird und zugleich selber sich auszudehnen sucht. Es ist 
klar, daB bei der konvexen Eioberfliiche die elastische Platte, soweit 
sie tiberhaupt dem Druck auszuweichen vermag, sich nach auBen 
wolben muB; da nun der Mittelpunkt der Platte fixiert ist, wird eine 
Hervorwolbung der beiden Plattenhalften die notwendige Folge sein, 
wie denn auch tatsichlich bei der Neurulation zuerst die Bildung der 
Riickenrinne, d.h. eines Spaltes an der Stelle, an der der Achsen- 
strang mit der Medullarplatte fest verbunden ist erkennbar wird und 
dadurch zwei seitliche Vorwélbungen der Medullarplatte deutlich 
werden (Abb. 4, 2). Andererseits wird aber auch der von der sich 
ausdehnenden Medullarplatte auf seine Begrenzungsflichen ausgeiibte 
Druck seine Wirkung ausiiben miissen, um so mehr natiirlich, je 
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stirker die Medullarplatte sich auszudehnen sucht. Da die beiden 
Medullarplattenhalften in der Mitte starr miteinander verbunden sind, 
vermégen sie trotz ihrer Ausdehnung diesen Verbindungspunkt nicht 
zu verschieben. Immerhin ist charakteristisch, dab hier zu allererst 
die Druckwirkung in Gestalt von linglich gepreBten und in Zugrich- 
tung angeordneten Zellen mit langgepreBten Kernen sichtbar wird, 
lange bevor die seitlichen Zellen der Medullarplatte solehe Wirkung 
zeigen (Abb. 34). Dagegen ist die Wirkung des Druckes der sich 
verbreiternden Medullarplatte auf die angrenzenden AuBenzellen sehr 
deutlich. Diese werden merklich zusammengestaucht, zuriickgestoBen 
und iiber die Ejioberflaiche herausgedriickt. Dadurch wird zweierlei 
erreicht. Einmal, der nach 
auBen gedriickte Bogen 
der Medullarplattenhalften 
wird ein wenig ausgegli- 
chen, da die Medullarplatte 
jetzt einen groBeren Raum 
einnehmen kann, zum 
zweiten entsteht eine Dop- 
pelwolbung, da nunmehr 
auBer der konvexen W6Ol- 
bung der Medullarplatte scp 
auch die seitlichen Begren- gi tes. 

‘ni po 
zungen im Bogen iiber die mee ee 
Eioberfliiche hinaustreten 
(Abb. 4, 3). Es entsteht auf 
diese Weise das charakte- ye , 
ristische Bild der Doppel- Abb. 4. 


at-y 


ir a ay 


Umrisse sich bildender Medullarplatten 
wolbung, das sehr bald 


nach Auftreten der Riickenrinne auf der Oberfliiche des Eies zu erkennen 
ist. Diese Verhaltnisse lassen sich besonders sch6n an dem Verhalten der 
sogenannten Deckschicht, die ja als prismatische, eng aneinanderliegende 
Schicht die Grundschicht bedeckt, ablesen. Anfinglich sind die Deck- 
zellen im ganzen Bereich der Dorsalfliche des Eies einander gleich. 
Mit Ausdehnung der Medullarplatte aber werden sie naturgemaB seit- 
lich auseinander gezogen, verbreitert und flacher, wahrend die Deck- 
zellen der angrenzenden Haut zuriickgestaucht und geprebt, seitlich 
zusammengedriickt, verschmiilert erscheinen. Zugleich findet eine ge- 
wisse Zuriickwélbung der Ejioberfliche statt, wie sie aus der ange- 
gebenen Darstellung natiirlich erscheint (Abb. 4, 4). 

Die Ausdehnung der Medullarplatte infolge Vermehrung oder Vo- 
lumenvergroBerung ihrer Zellen, die itibrigens in sehr verschiedenem 
Mabe in den verschiedenen Kérperteilen des Embryos vor sich geht, 
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hilt weiter an und dient dann naturgemif dazu einmal, das angren- 
zende Ektoderm weiter zuriickzudriicken und zweitens, die konvex¢ 
Wé6lbung der Medullarplatte selber noch mehr abzuflachen. Durch 
den Widerstand, den die sich verbreiternde Medullarplatte an den 
Grenzflichen erfihrt, wird ferner die Begrenzung der Grundschicht 
schirfer, so daB schlieBlich die dargestellten Verhiltnisse geniigen, dic 
fertige ,,Medullarplatte* herauszumodellieren, die deutlich und schari 
iiber die Eioberfliiche heraustritt, und in ihrer in der Mitte verdiinn- 
ten, nach auBen verbreiterten Form an zwei Keile erinnert, die in 
der Mitte mit ihrem diinnen Ende zusammenstoben (Abb. 4, 4). Die 
Herausmodellierung ist besonders deutlich vorn, in Gegend der Nacken- 
beuge, wihrend sie hinten weniger zutage tritt, da hier die erwiihn- 
ten Entwicklungsprozesse, vor allem die Ausdehnung der Medullar- 
platte nicht so stark in Erscheinung treten, wihrend in Gegend des 
Kopfes die tiberaus starke Ansammlung der Grundschicht, die zur 
spiiteren Hirnbildung verwendet wird die Keilform etwas verwischt. 
Als letzter und weiterer Faktor kann eventuell noch die Verdickung 
des Mesoderms herangezogen werden, welches allmiaihlich mehr Raum 
beansprucht und dadurch eventuell die Medullarplatte tiber die Ei- 
oberfliche herauszudriicken imstande sein kénnte. 

Ich méchte natiirlich dahingestellt sein lassen, ob diese von mir 
dargelegte Auffassung in allen Einzelheiten den Tatsachen entspricht. 
Immerhin kénnen wir als sicher feststellen: Erstens eine dorsale Wan- 
derung der Grundschichtzellen des Ektoderms, zweitens ein seitliches 
Komprimieren des Eies, drittens ein Ausdehnung der Medullarplatte 
selber durch Vermehrung und Volumenzunahme ihrer Zellen und Ein- 
wanderung von Grundzellen in die Grundschicht der Medullarplatte. 
Aus deren Zusammenwirkung sich dann meines Erachtens das darge- 
legte Bild ergibt, wozu eventuell noch eine gewisse Wirkung des sich 
vermehrenden Mesoderms kommen kénnte. 

Es folgt jener ProzeB, der zur Einfaltung des Neuralrohrs und 
zur Vereinigung der aufeinanderzu wachsenden Medullarfalten fiihrt, 
also die ,,Neurulation* des Embryos. Die Medullarplatte tritt dabei 
in ihren Konturen immer deutlicher hervor, die Riinder wélben sich 
auf, naihern sich und verwachsen schlieBlich (Abb. 1). Es laBt sich 
aber aus der Betrachtung dieses Stadiums nicht ohne weiteres her- 
auslesen, welcherlei Krafte diese Auffaltung und Neuralrohrbildung 
bewirken. Im allgemeinen begniigt man sich mit der Vermutung, 
daB innere d. h. in der Medullarplatte selbst lokalisierte Krifte die 
Neuralrohrbildung verursachen. Eine Vermutung, die wohl im wesent- 
lichen auf dem schon beschriebenen Versuche Rowax mit der heraus- 
praparierten Medullarplatte des Hiihnchens beruht. 

Es ist ersichtlich, da die Bildung des Neuralrohres ebensogut 
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aus Kriiften, die innerhalb der Medullarplatte gelegen sind, wie von 
auBen“ her, d. h. durch Zellkrifte, die auBerhalb der eigentlichen 
Medullarplatte gelegen sind, angreifende Entwicklungsvorgiinge erkliirt 
werden kann, da die Art der Faltung bestimmtere Schliisse nicht er- 
laubt. Von den innerhalb der Medullarplatte selber gelegenen Ent- 
wicklungsfaktoren kame einseitige Ausdehnung, durch Wasserabsorp- 
tion oder Zellvermehrung oder aktive Zellwanderung in Frage; wihrend 
Zellvermehrung und Zellwanderung auch als von auBen her angrei- 
fende Faktoren wirksam sein kénnten. Man hat sich, wie gesagt, 
daran gewoOhnt, die bewirkenden Faktoren in die Zellen der Medullar- 
platte zu verlegen, ohne genaueres iiber ihre Natur auszusprechen. 
Eine solche genauere Aussage liBt sich eben aus der Betrachtung det 
natiirlichen Entwicklung heraus kaum geben. 

Immerhin laBt sich einiges aus den natiirlichen Verhiltnissen her- 

auslesen. Einmal zeigt die an den Zellen des Neuralrohres deutlich 
erkennbare Druckverteilung, daB von einer einseitigen Ausbildung 
durch polare Quellung (siehe Gelatine- 
platte) oder lokale Zellvermehrung wohl 
kaum die Rede sein kann. Denn eine 
soleche Faltung miiBte durch lokales An- 
wachsen des Druckes bzw. der Ausdehnung 
an einem Ende der Zellen erreicht werden 
und demnach die sich zusammenkriimmen- 
den Enden der Medullarplatte passiv me- pore evens primes 
chanisch aufeinander zugedriickt werden. 
Die Druckverteilung innerhalb des sich faltenden Medullarohres ist 
aber eine derartige, daB gerade diese aufeinanderzu sich bewegenden 
Enden deutlich undifferenzierte runde, bzw. polygonale Zellen ent- 
halten, mit rundem Kern, und deutlich erkennen lassen, dal gerade 
hier die Druckverhiltnisse am geringsten sind. e«m stirksten macht 
sich der Druck an den Biegungsstellen rechts und links der Chorda 
geltend, weniger stark in der Mitte und am wenigsten, wie gesagt, 
in den Enden der Medullarplatte (Abb. 5). Damit wiire aber die 
Moéglichkeit nahe geriickt, die Faltung aus Zellwanderungsvorgdngen 
zu erklaren, die im besagten Ende der Medullarplatte zu lokalisieren 
waren, da dergleichen Zellwanderungsvermégen am ehesten undifferen- 
zierten Zellen zugeschrieben werden miiBte, wiihrend dies von passiv 
mechanisch gedehnten und auseinandergezogenen Zellen recht unwahr- 
scheinlich wiire. Diese Méglichkeit ist also offen zu halten. 

Dann 1aBt sich erkennen, daB die Ektodermdeckschicht des iib- 
rigen Eies sich verdiinnt, daB deren Zellen immer gestreckter werden 
und demgemifB einen gréBeren Raum einnehmen, was angesichts der 
Tatsache, das infolge des Schlusses des Neuralrohrs tatsiichlich det 
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von den Deckzellen umgrenzte Raum gréBer wird, nicht wunde: 
nimmt. Hier wiire natiirlich die Frage zu entscheiden, ob diese- 
Auseinanderziehen passiv durch Zug der Medullarplatte heraus erkliirt 
werden miiBte, oder aber, ob hier aktives Zellwandern der Oberhaut- 
deckzellen anzunehmen sei. Eine eigentliche Zellvermehrung innerhal! 
der Deckschicht ist jedenfalls nicht wahrzunehmen. 

Die Bildung des Neuralrohres laBt vorliufig dergleichen Frage: 
durchaus offen. Nach SchluB des Neuralrohres dagegen setzt deut- 
lich ein nachweisbarer Druck des Mesoderms von beiden Seiten au! 

das Nervenrohr ein, de: 

ecm = a ~—e ; die vorher runde Kontu 

o> ~A OF “t seitlich abschragt und zu 

LA ‘ \ | od sammenpreBt (Abb. 6). Zu- 

his ah 1 gleich damit tritt eine 
~\ % | starke Streckung des 

K J Froschembryos ein. Vie!- 
Abb. 6. Abschrigung des Neuralrohres durch Mesoderm- leicht darf man diesen 

druck. Druck auf das geschlossene 

Neuralrohr und dessen da- 

durch bewirkte Substanzverlagerung nach der Liingsachse fiir die jetzt 

eintretende starke Liingsstreckung des Embryos verantwortlich machen. 

DaB jedenfalls ein Druck von auBen her auf das Neuralrohr ausgeiibt 

wird und nicht etwa ein Zug in der Lingsrichtung mabgebend ist. 
erhellt aus der nach auBen abgeschriigten Kontur (Abb. 6). 


Frosch, experimentelle Abiinderung der Neurulation. 
Zucker. 


Da ein Bild der Kriafteverteilung bzw. der Ursachen, welche die 
Neurulation zur Folge haben, sich aus dem natiirlichen Verhalten 
nicht ohne weiteres herauslesen JaBt, handelt es sich darum, experi- 
mentell die Elastizitdtsverhdltnisse der sich einfaltenden Medullarplatte 
zu verindern und an den Folgeerscheinungen Riickschliisse auf die 
Natur der die Neurulation bewirkenden Krifte zu ziehen. Als _be- 
sonderes giinstiges Mittel zu Erzielung einer solchen Wirkung erwies 
sich Rohrzucker in Konzentration bis zu '/s mol. sowie Natrium acetat 
ebenfalls bis zu '¢ mol. Da die Einwirkung dieser Lésungen auf 
Kier bis zum Furchungsstadium durchweg die Wirkung hatte, die Ent- 
wicklung bei Beginn der Gastrulation aufzuheben, wurden spiitere 
Stadien, Spitmorulae und Anfangsgastrulae zu den Versuchen haupt- 
siichlich verwandt. Hier sollen zuerst die Zuckerversuche besprochen 
werden. (Im ganzen wurden etwa 1800 experimentell beeinfluBte Eier 
genauer untersucht, von denen 211 in Schnittserien zerlegt wurden, 
dazu kommt noch etwa die gleiche Zahl von Schnittserien aus dem 
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Jahr 1922.) Rein auBerlich lieB sich bei den experimentell behan- 
delten Eiern und zwar besonders bei solchen, welche entweder 
im Spiitmorula- und Frihgastrulastadium in Zuckerlésung gesetzt 
wurden, erkennen, daB die Faltung der Medullarplatte viel deutlicher 
wurde. Die Konturen der sich einfaltenden Platte wurden hart, eckig: 
die Falten steif ohne eigentliche Wélbung, wie sie im natiirlichen 
Modus deutlich hervortritt, und dadurch wurde natiirlich die absolute 
Hohe der Neuralrohrfalten tiber der Eioberfliiche erhdéht. 

Die Eier dagegen, die erst im Endgastrulastadium oder zu Beginn 
der Medullarplattenentwicklung der Zuckerlésung ausgesetzt wurden, 
zeigten vielfach ein durchaus anderes Ausschen, indem hier die Me- 
dullarfaltung durch Auftreten einer zentralen Vorwélbung jeder Me- 
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Abb. 7. Neuralfaltung. Zuckerwirkung. Zusammenklappen der Medullarplattenhalfter 
Normale Kontur durch Strichelung angedeutet. 


dullarplattenhalfte ein durchaus atypisches Bild ergab. In_beiden 
Fallen erwies sich der SchluB des Neuralrohrs weitgehend gehemmt 
im Vergleich zu dem iibrigen Entwicklungsstadium des Embryos: 
so daB z. B. durchaus entwickelte Embryonen mit deutlichen Saug- 
niipfen noch offene Neuralfalten zeigten. Doch wurde in beiden Fallen 
schlieBlich trotzdem ein v6élliger SchluB des Neuralrohrs erzielt und 
eine Weiterentwicklung des Embryos durchgefiihrt. Im Schnittpri- 
parat (im ganzen 57 Serien) ergab sich folgendes: Diejenigen Eier, 
welche auf den friihen Stadien, Spitmorula, Frihgastrula in die Zucker- 
losung gesetzt waren und die schon duBerlich erkennen lieBen, dal 
durch Fortfallen der konkaven Wélbung die beiden Teile der Medullar- 
platte gleichsam wie Bretter emporgehoben und einander genihert 
wurden, zeigten dies im Schnittpraparat in besonders deutlicher Weise 
(Abb. 7). Die Anordnung der Zellen innerhalb der Medullarplatte blieb 
die gleiche, wie zu Beginn der Medullarplattenbildung. Die Bewegung 
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der beiden Medullarplattenhilften, deren innere Kontur hart, breti 
artig wirkte und jede Ausbiegung vermissen lieB, geschah in der Art 
daB diese beiden Hilften als Ganzes sich aufeinander zubewegten 
ohne irgendwelche Anderung in ihrem inneren Aufbau erkennen 21) 
lassen, indem sie gewissermaBen wie in einem Scharniergelenk, wi. 
Blatter eines Buches aufeinanderzu bewegt wurden. Es wurde also 
auf diese Weise die urspriingliche Keilform (Abb. 4, 4, 5) vollkommen 
ohne Anderung beibehalten und ein Schlu8 des Neuralrohrs lediglic!: 
durch Drehung der beiden Hilften um ein Gelenk aufeinanderzu 
bewirkt. 

Vergleichen wir diese Befunde mit Versuchen, wie sie His an 
Pappe- und Gelatineplatten durchgefiihrt hat (Abb. 8). Durch Seiten- 
schub erhielt er typische Faltenbilder, die je nach der Wahl des 
Materials in charakteristischer Weise sich inderten. Bei der Ver- 
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Abb. Ss. Faltenbildung: a Gelatine, 4 Bleiplatte, c Pappe, d Papier, nach H 


wendung unelastischer Platten wurde die Faltung steifer, die Wélbung 
verschwand, wihrend die elastische Gelatine z. B. geschwungene Kon- 
turen und deutliche Auswélbung erkennen lie}. Kurz wir haben in 
diesen an leblosem Material erzeugten Faltungsbildern Analoga zu der 
normalen Neurulation einmal — siehe Gelatinefaltung — sowie zu 
der experimentell durch die Zuckerwirkung veriinderten Medullarrohr- 
bildung (Pappe). Das heiBt aber, der experimentelle Befund der Aus- 
steifung und Aufrichtung der Falten, sowie des Verschwindens der 
Wolbung erklirt sich aus einem Versteifen und Unelastischerwerden 
des Materials, d. h. hier der Medullarplatte, eine Wirkung, die ja bei 
Zuckerverwendung zu erwarten ist. Doch wird das Resultat nur in 
dem Falle verstiindlich, wenn wir einen Seitendruck von auBen an- 
nehmen; mit der Annahme einer in der Medullarplatte gelegenen Ur- 
sache ist es dagegen durchaus unvereinbar. Es lait sich somit mit 
ziemlicher Berechtigung die Tatsache eines Druckes von auBen er- 
schlieBen, der die beiden Medullarplattenhalften aufeinanderzu bewegt. 
Welcher Art dieser Druck ist, ergibt sich bei einigen Schnitten, in 
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denen deutlich eine Uberwallung der Medullarplattenhilften durch 
das vorwachsende Hornblatt zu sehen ist. Wir miissen also hier in 
dem Aufeinanderzuwachsen des Ektoderms des Eies die bewegende 
Kraft vermuten. Deutlicher wird dies zum Teil in einigen Praparaten, 
in denen aber noch die Wirkung einer zweiten Kraft zu sehen ist 
Abb. 9). Wir sehen hier einmal die sehr deutliche Uberwallung der 
Medullarplattenhalften durch das aufeinanderzu wandernde Ektoderm. 
das die zihe Medullarplatte nicht ganz hat mitziehen kénnen. Zu- 
gleich erkennen wir hier, daB die urspriingliche Kontur nach auben 
flach, nach innen zu gewdlbt nicht beibehalten ist. Die Innenflichen 
sind abgeschriigt, glatt, waihrend die AuBenkontur schwach konvex, 
gewolbt erscheint, im Unterschied zu dem flachen AuBenrand der 
erstbesprochenen Zuckertiere und der konkaven Wéolbung bei det 
natiirlichen Entwicklung. (AuBen und Innen im Sinne der sich an- 
legenden Medullarplatte.) 


wie , 
/ 49 
i ( be 


( 
\ 


KN 
y 
Ay 


Abb. 9. Gastrulae in Zucker '/, mol.-Medullarplattenentwicklung 


Erklarlich werden diese Praparate, wenn wir sie mit solchen ver- 
gleichen, die wir von Embryonen erhalten, welche im Endgastrula- 
stadium oder zu Beginn der Medullarplattenbildung in die Zucker- 
ldsung gebracht wurden, und die, wie wir schon sagten, im Ober- 
Hichenbild eine deutlich konvexe W6lbung der Medullarplattenhalften 
erkennen lieBen. Im Schnitt ergibt sich folgendes Bild (Abb. 10 /). 
Die schon fuBerlich erkennbare Vorwélbung ist deutlich zu sehen, 
zugleich aber ist eine Einbeulung an der entsprechenden Stelle der 
Innenflache bemerkbar, sowie an dieser Stelle eine deutliche Pigmen- 
tierung zu erkennen. Da nun Pigmentierung — wie schon Rhumble 
betont — ein auBerlicher Indikator fiir herrschenden Druck erscheint. 
kOnnen wir hier mit Sicherheit das Vorhandensein einer Druckwirkung 
konstatieren, welche zuerst (Abb. 10 a) die Innenfiiiche etwas abschriigt 
und zugleich vielfach eine leichte Pigmentierung erkennen laBt, spiiter 
deutlich die Fliche der Medullarplatte in der Mitte vorst6Bt und auf 
diese Weise die konvexe Vorwélbung verursacht. Es ist klar, dab 
dieser Druck lediglich von den vorwachsenden Mesodermsomiten aus- 
gelbt sein kann. Wir erinnern uns, da®B bei der natiirlichen Ent- 
wicklung die Mesodermsomiten ebenfalls einen Druck ausiiben, der 





400 H. Giersberg: 


allerdings erst nach SchluB8 des Medullarrohrs in Aktion tritt und 
dessen vorher rundliche Kontur abschrigt. Hier ist es leicht er- 
klirlich, daB der Mesodermsomitendruck friiher zur Wirkung kommt 
da ja gerade die Bildung des Neuralrohrs im Vergleich zur iibrige: 
Ausbildung des Embryos im Experiment gehemmt wird. Danebe: 
laBt sich, wie in Abb. 9, 10¢ besonders deutlich zu sehen ist, die schon 
vorher beobachtete Uberwallung des Ektoderms, also eine vom Ekto 
derm ausgetibte Zugwirkung erkennen. Die Vorwélbung des Ekto- 
derms, die dadurch verursacht wird, dal} das vorwachsende Hornblatt 
die zihe Medullarplatte nicht mehr mit sich zu ziehen vermag, kann 
soweit gehen, daB schlieBlich eine regelrechte Loslésung des Ektoderms 
von den Medullarwiilsten eintritt und die Ektodermwiinde sich viel 
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Abb. 1 Endgastrulae und Medullarplatten in Zucker '/, mol.-Medullarplattenentwicklung 


friiher aneinander legen, bevor noch der SchluB des Neuralrohrs voll- 
zogen ist (Abb. 10, ¢, d). Diese Praparate lassen also besonders deut- 
lich den Anteil des Ektodermwachstums erkennen, wiihrend Abb. 10; 
die durch den Druck der Mesodermsomiten entstandenen Spannungs- 
verhiltnisse klar sichtbar macht. 

Osmotische Wirkung der Zuckerlésungen sind in den seltensten 
Fallen bemerkbar. Sie fiihren dann meist zu einer Abflachung des 
Medullarrohrs und einer Verbreiterung der Wélbung durch den os- 
motischen Wasserentzug auBerhalb und innerhalb des Medullarrohrs. 

Es ist noch zu erwiihnen, da sich fast siimtliche Ubergiinge von 
reiner Wirkung des Ektodermwachstums bis zu alleiniger Entfaltung 
des Mesodermsomitenschiebedrucks erzielen lassen, wie dies ja auch 
infolge der verschiedenen Reaktion der Zellen, je nach ihrem Ent- 
wicklungsstadium — Friih-Endgastrula — natiirlich erscheint. 
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Naacetat. 

AnschlieBend an die Zucker- sollen die Naac-Versuche geschildert 
werden. Einwirkung von Naac 1/4, '/s mol. usw. in gleicher Weise 
wie bei Zucker, auf Spiitmorulae, Friihgastrulae, Endgastrulae, An- 
fangsneurulae. 

Wir haben bisher bei den Zuckerexperimenten als Hauptkriifte 
Ektodermzug und Mesodermschiebedruck kennen gelernt. Die gleichen 
Kriftewirkungen treten uns auch bei den Naac-Versuchen entgegen. 

Dazu lieB sich bei den Naac-Embryonen noch eine weitere Er- 
scheinung beobachten. Vielfach und zwar meist bei den im Spdit- 
morula-Stadium der Naac-Lésung ausgesetzten Embryonen zeigten sich 
nfangs die gleichen Wirkungen wie im Zuckerversuch. Die Medullar- 
‘alten traten stiirker hervor, die Platten wurden steif, brettartig und wie 
n einem Scharniergelenk aufeinanderzu bewegt. Dann machte sich 
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Abb. 11. Spa&tmorulae in Naac ! 4, '/s mol.-Medullarplattenentwicklung 


iber plétzlich die eigenartige Erscheinung geltend, dai die vorher 
schon mehr oder weniger geniherten Medullarplatten anfiinglich eine 
konvexe Wolbung zeigten und dann plétzlich in der Weiterentwicklung 
wieder auseinanderwuchsen. Es erfolgte also ein Auseinanderklaffen 
der vorher schon stirker geniherten Medullarplattenteile. Im Schnitt- 
praparat (Abb. 11) zeigte sich der Grund dieser Erscheinung. Die 
erste Ursache der Entstehung der konvexen Woélbung mag wohl auf 
Wirkung des Mesodermschiebedrucks zu setzen sein, eventuell kénnte 
man vielleicht auch eine osmotische Beeinflussung annehmen, die in 
den Priiparaten, welche im Endgastrula- oder Anfangsneurula-Stadium 
der Naac-Lésung ausgesetzt waren, deutlicher in Erscheinung trat, 
weshalb wir sie dort niher besprechen wollen. Das nachfolgende Aus- 
einanderklaffen aber ist eine Folge der innerhalb der Medullarplatte 
einsetzenden VolumenvergréBerung und Vermehrung der Zellen, die 
ja bei der natiirlichen Entwicklung ebenfalls einsetzt und hier beim 
SchluB der Medullarfalten mithilft, die nun aber in diesem Falle, da 
einmal die Spannungsverhiltnisse durch den Druck der Mesoderm- 
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somiten sich veriindert haben, die konvexe Wolbung verstirken un 
auf diese Weise die Ektodermpartien gewaltsam zuriickdriicken. Da 
durch wird also einmal ein Wiederéffnen der Neuralfalten, zum zweite: 
ein Zuriickdringen der Ektodermpartien bewirkt, das mitunter gan 
groteske Formen annehmen kann (Abb. 11 4, c). Es macht dies m. | 
wahrscheinlich, daB die wihrend der Medullarfaltung einsetzende Ze|! 
vermehrung und VolumenvergréBerung innerhalb der Medullarplatt 
lediglich imstande ist, den einmal bestehenden Spannungsverhiltnisse: 
zu folgen und sie zu verstirken, wodurch im normalen Geschehen ei: 
rascherer SchluB zustande kommt, wihrend hier ein Auseinandertrete: 
der beiden Hilften die Folge ist. Ich bin daher geneigt, dieser nach- 
triglich einsetzenden Zellvermehrung und VolumenvergréBerung inner- 
halb der Medullarplatte die Rolle eines Hilfsfaktors zuzusprechen, de: 
aber nicht imstande ist, selbsttitig einen VerschluBb der Neuralhilfter 
zu gewihrleisten. 

In manchen Fiillen findet nun trotzdem fuBerlich ein SchluB der 
Riickenfalte statt. Es zeigt sich dann aber, dab die Medullarplatte 
unterhalb der geschlossenen Ektodermschicht noch offen ist, und diese: 
SchluB lediglich durch Uberwallung und Aufeinanderzuwachsen des 
Ektoderms erfolgt ist. Immerhin ist zuzugeben, daB in diesem Falle 
der SchluB auf das normale Geschehen nicht vollkommen zwingend 
ist, da bei diesen etwas pathologischen Verhiltnissen eventuell andere 
Bedingungen maBgebend sind. 

Bei der Einwirkung von Naac auf Friihgastrulae zeigen sich an- 
dere Erscheinungen. Hier tritt die eben erwihnte Volumenvergrébe- 
rung innerhalb der Medullarplatte ganz zuriick, die Medullarplatte 
erscheint ziiher, der ZusammenschluB der beiden Falten gehemmt. 
Gleichzeitig kann man an der Abschriigung der Innenkontur die Mit- 
wirkung des Mesodermsomitendrucks erkennen, die ja dann besonders 
deutlich in Erscheinung tritt, je stirker der SchluB und die Bildung 
des Riickenmarks im Vergleich zur tibrigen Embryonalentwicklung 
hinausgezégert wird. Wir kénnen also hier vor allem die Wirkung 
des Mesodermschiebedrucks erkennen, die sich in vielen Fillen an det 
Ausbiegung der uns schon bekannten Wélbung und der Pigmentierung 
erkennen laBt. Daneben ist in einigen Fillen eine Wirkung osmo- 
tischer Kriifte nicht zu tibersehen. Sie ist leicht zu erkennen in den 
Fallen, in denen die Medullarfalten gewissermaben breitgedriickt auf 
der Chorda aufsitzen, sie laBt sich aber auch vielfach dann vermuten. 
wenn die eben ausgebildete Medullarplatte flach auf dem Embryo auf- 
liegt und eine schwach konvexe Wélbung erkennen laBt, ohne daB ein 
Vorwachsen des Mesoderms in Erscheinung tritt. Hier darf man woh! 
die erste Ausbildung der konvexen Wélbung durch osmotischen Wasser- 
entzug und dadurch bedingtes Zuriicksinken der Medullarplatte er- 
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kliren. Diese Erklirung versagt aber natiirlich in den Fallen, in 
denen deutlich ein aktives Vorwélben durch das Mesoderm und vor 
allem ein Aufeinanderzubewegen der Medullarplattenhilften zu beob- 
whten ist, da der osmotische Wasserentzug lediglich die Ursache zur 
Entstehung der konvexen Wolbung liefern, niemals aber eine erkenn- 
bare Férderung des Zusammenschlusses der Medullarfalten bewirken 
kann. Osmotische Krifte kénnen also nur hemmend, nicht aber den 
ZusammenschluB beférdernd wirken. Zugleich |iBt sich erkennen, 
daS im allgemeinen osmotische Wirkungen nur bei relativ starken 
Konzentrationen, also z. B. Naac '/, mol., viel weniger bei Zucker, da 
dessen osmotischer Druck infolge seiner Eigenschaft als Nichtelektro- 
lyt viel geringer ist, und vor allem nur bei solechen Embryonen zu 
erkennen sind, die erst im relativ spiten Stadium Endgastrula, be- 
ginnende Medullarplatte, den 

Lésungen ausgesetzt wurden; KOT, GTR SQ om, 
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schlusses. Abb. 12. 


Einwirkung von Naac !'s, '. mol. aut 
Wir sagten, daB im Friih- Endgastrulae, Medullarplattenentwicklung. 


vastrulastadium eingesetzte Em- 

bryonen vor allem die Wirkung des Mesodermsomitendrucks erkennen 
lassen, die in vielen Fiillen bis zur deutlichen Ausbildung der konvexen 
Vorwélbung der Medullarplatte fiihrte. Nun ist freilich klar, daB bei 
regelrechter Vorwélbung der Medullarplatte in der Mitte Mesoderm- 
schiebedruck allein einen vélligen SchluB der beiden Falten kaum be- 
wirken kénnte, da ja bei ZusammenstoB der konvexen Bégen zwar 
ein Zusammenwachsen der Medullarhilften erfolgt, diese aber oben 
ihrer Ektodermumhiillung entbehren. 

Einwirkung einer Naac-Lésung auf Endgastrulae. In vielen Fillen 
laBbt sich in sehr charakteristischer Weise ein derartiges Aneinander- 
pressen der beiden konvexen Bégen beobachten (Abb. 12 a), wobei 
also ein regelrechter SchluB der Medullarplatten trotz Aneinander- 
liegens vorliufig nicht erzielt wird, da die AuBenenden nach auBen 
divergieren. Hierbei tritt aber vorziiglich deutlich die Tatsache des 
Ektodermzuges in Augenschein, da hier gewéhnlich eine sehr starke 
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Uberwallung und Vorwélbung (Abb. 12 a, b) des Ektoderms iiber di: 
zuriickgebogene Medullarplatte erfolgt, da es die zihe Neuralplatte 
nicht mitzuziehen vermag und daher vorwachsen muB, um schlieBlich 
mit dem Ektoderm der anderen Seite in der Mitte zu verschmelzen. 
wihrend darunter das Medullarrohr noch weit offen auseinanderklafft 
(Abb. 12 ¢, d). In manchen Fillen bleibt somit das Medullarrohr nicht 
regelrecht geschlossen; in anderen werden aber durch das vorwachsend 
Ektoderm Teile der Medullarfalten mitgerissen (was nachher besonders 
deutlich bei Triton zu erkennen sein wird) und auf diese Weise ein 
notdiirftiger AbschluB des Medullarrohrs erzielt. Wir haben also in 
diesen Praparaten sehr deutlich die Anteilnahme des Mesodermsomiten- 
drucks sowie des Ektodermzuges zu beobachten. 

Nun ist aber in dem Falle, in dem die Medullarhilften anein- 
andergepreBt mit ihren Enden auseinanderklaffen, wobei also kein 
regelrechter SchluB des Neuralrohrs erfolgt ist, nicht gesagt, dal} 
dieser SchluB nicht doch noch nachtraglich zustande kommen kénnte. 
So laBt sich in einigen Fillen beobachten, daB nachtriglich durch 
Aufeinanderzuwachsen und -wandern der oberen Medullarplattenzellen 
doch noch ein Schlu8B zu Wege kommt, und das gibt natiirlich zu 
denken; denn mit der Méglichkeit, des aktiven Schlusses der Medullar- 
falten durch Zellen aus den Medullarwiilsten selbst wire eine gewisse 
aktive Beteiligung der Zellen des Medullarrohrs auch im normalen 
Zustand der Entwicklung in den Bereich der Méglichkeit geriickt. 

Anfangsneurulac. Bei den Embryonen, die im Neurulastadium in 
die Naac-Lésung gesetzt wurden, lieB sich vielfach eine gewisse os- 
motische Wirkung beobachten, viel haufiger jedenfalls als in den vor- 
hergehenden Versuchen. Es hiangt dies wohl damit zusammen, dab 
der osmotische Wasserentzug hier gerade zu der Zeit wirksam ist, in 
der die Medullarentwicklung vor sich geht, wiihrend in den anderen 
Reihen ein eventueller Wasserentzug vorhergehende Entwicklungsstadien 
traf und zu Beginn der Neuralrohrbildung eine gewisse Anpassung 
an die osmotischen Verhiiltnisse stattgefunden hatte. Dieser Wasser- 
entzug hatte meist die schon bisher besprochenen Folgen gezeitigt, 
nimlich ein gewisses Zuriicksinken der Medullarplatten, Ausprigung 
einer schwachen konvexen Wolbung, weitere Offmung der Medullar- 
faltenrinne u. dgl. mehr. 

Ein SchluB der Medullarfalten wurde aber auch in dieser Reihe 
erzielt, indem hier wieder Ektodermwachstum und Mesodermsomiten- 
druck wirksam waren, von denen der zweite ja dann vorziiglich in 
die Erscheinung tritt, wenn Hemmungswirkungen in der Neuralrohr- 
bildung auftreten und dadurch eine gewisse Verzégerung in der Entwick- 
lung des Zentralnervensystems im Vergleich zur iibrigen Entwicklung 
die Folge ist. Auch hier war teilweise die nachtriigliche Uberwallung 
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der auseinanderklaffenden Medullarhilften durch das Ektoderm, sowie 
das MitreiBen gewisser Partien der Medullarplatte als Dach des Neural- 
rohrs deutlich (Abb. 13). 

Interessante Bilder ergaben sich mitunter bei Behandlung der 
Embryonen, bzw. Eier mit CaCl, Naac, NaCl-Lésungen, vorzugsweise 
stiirkerer Konzentrationen (1/5 mol.), 
sowie konzentrierten Zuckerlésun- 
gen. In solehen Fiillen wird nim- 
lich durch Entquellung oder Wasser- 
entzug oder aihnliche Einwirkungen 
die Verschiebbarkeit und Wande- 
rung der Zellen beeintriichtigt. Da- 


mit wird aber die Entwicklung der Av». 13. Einwirkung von Naac ‘Jo, ‘mol. aut 


i . angsneurulae, Medullarplattenentwicklung 
Medullarplatte gestort, da die Dor- Anfangsneurula ledullarplattenentwicklun 


salwanderung der Grundschichtzel- 
len von der Seite mehr weniger uwnterbunden erscheint. Die zukiinftige 
Medullarplatte bleibt daher aus den Zellen zusammengesetzt, die von 
Anfang an dorsal gelegen waren, also den zwei Zelllagen der Deck- 
und Grundschicht, ohne daB sich eine typische Medullarplatte mit 
seitlichen Anschwellungen entwickelte. Hand in Hand geht natiirlich 
die Tatsache, daB bei diesen Embryonen die Dicke des iibrigen Ekto- 
derms infolge mangelnden Abwanderns der Grundschicht im Verhilt- 
nis zur normalen Entwicklung gesteigert 
ist (Abb. 14 ¢, d). Trotzdem nun die 
Medullarplatte durchaus atypisch ent- 
wickelt, eigentlich kaum noch als solche 
zu bezeichnen ist, erfolgt dennoch eine 
Faltung der dorsalen Partie und regel- 

ry oo 
rechte Abschniirung des ,,Neuralrohres“, { el aehangné RPS 
welches in diesem Falle als ganz diinne, at — ¥ 
. Abb. 14. a und #4 Neuralrohr, c ventrales 
eine aktive Mitwirkung, sei es durch  rktoderm nach Einwirkung konzentrierter 
Zuckerlésung, d normal ventrales Ekto 


derm im gleichen Entwicklungsstadium. 
rung innerhalb der Medullarplatte vollig In a ist die Chorda mitgezeichnet. 


ausgeschlossen ist, und bei der auch 


einschichtige Réhre erscheint, bei der 


VolumenvergréBerung oder Zellvermeh- 


eine aktive Zellwanderung als recht unwahrscheinlich anmutet (Ab- 
bild. 14,4). In diesem Falle ist also auch nur durch seitlichen Ekto- 
dermzug ohne Mitwirkung der Medullarplattenzellen ein VerschluB des 
Neuralrohres erreicht worden. Die gleichen Bilder hat O. Hertwig 1895 
erhalten, begreiflicherweise, da er systematisch die Wirkung stirkerer 
Kochsalzkonzentrationen auf die Entwicklung des Froscheies studierte. 
O. Hertwig hat indes diese Befunde nicht in der hier ausgefiihrten 
Richtung verwendet. 
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In umgekehrter Richtung als die bisher angestellten Versuche, bei 
denen durch Zusatz entquellender Mittel die Entwicklungsvorgiinge 
gehemmt, sowie die Elastizitit und Verschiebbarkeit der Medullar- 
platte herabgedriickt erschien, verliefen Versuche mit destilliertem 
Wasser. Bei Einwirkung destillierten Wassers ist eine deutliche /:- 
schleuniqgung der Entwicklungsvorgiinge festzustellen, so daB Eier, die 
in destilliertem H.O sich entwickeln, einen gewissen Entwicklungs- 
vorsprung vor normalen Eiern besitzen. Diese Entwicklungsbeschleu- 
nigung setzt nicht vor Ausbildung des Urmunds ein, d. h. die Fur- 
chungsperiode verliiuft noch durchaus normal. Dagegen ist der Zeit- 
raum der Gastrulation, sowie der der Neurulation deutlich abgekiirzt. 
Ich persénlich méchte dies dadurch erkliren, daB die Zellverschiebung, 
sowohl die zentrifugale bei der Gastrulation, wie die dorsale der 
Grundschichtzellen bei der Neurulation, durch Erhéhung des Quellungs- 
zustandes erleichtert ist, und daB die Elastizitit der Medullarplatte 
durch Einwirkung von destilliertem H2,O anscheinend gesteigert wird, 
da die Medullarplatte weicher und nachgiebiger erscheint und infolge- 
dessen den Druck- und Zugwirkungen weniger Widerstand entgegen- 
setzt, bzw. sich diesen Kriiften rascher anzupassen vermag. Damit 
stimmt tiberein, dal} das Neuralrohr von Embryonen, die in destil- 
liertem Wasser aufgewachsen waren, im Verhiltnis zum Normalen 
mitunter etwas aufgequollen und verdickt erschien. Jedenfalls er- 


scheint diese Erklirung als naheliegend gegeben und wiirde sich zu- 
dem dem ganzen Bilde der Beschleunigung der Faltung durch Weicher- 
werden, der Hemmung durch Ziherwerden der Medullarplatte sehr 
gut einpassen. Ich glaube daher, diese Befunde ebenfalls als Beweis 
der Art der Chemikalieneinwirkung verwerten zu kénnen. 


Zusammenfassung Rana. 
Wenn wir uns die in Erscheinung getretenen Ardftewirkungen zu- 
sammenfassend vergegenwirtigen, so hitten wir 
1. den Zug des Ektoderms, das aufeinander zu wiichst. Er trat 
besonders deutlich hervor in den Zuckerversuchen, die mit Spiitmorula- 
und Gastrulastadien angesetzt waren. Wir haben hier brettartig glatte 
AuBenfliche, keine Wélbung, ausgerundete Innenfliche, kurz Beibehal- 
tung der urspriinglichen Keilform und Drehung der Medullarplatten- 
halften als Ganzes um ein Scharniergelenk, das in der Mitte tiber der 
Chorda zu denken wiire. Es ist klar, besonders im Hinblick auf die 
Verhiltnisse und Experimente von ///s an Gelatine- und Pappmodellen, 
daB diese Drehung der Medullarplattenhilften im ganzen ohne Um- 
ordnung ihrer Zellen im Inneren nur durch eine von auBen her wir- 
kende Kraft verursacht worden sein kann, und zwar kommt hier allein 
der Ektodermwachstumsdruck oder -zug in Frage. 
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Ektodermzug ist auch allein wirksam in den Fiillen, in denen in- 
folge Hemmung der Dorsalwanderung der Grundschichtzellen die Me- 
dullarplatte nur aus den schon urspriinglich dorsal gelegenen Zellen 
gebildet wird, und so durch Faltung nur ein diinnes, reduziertes Rohr 
entsteht. 

2. Mesodermsomitendruck. Er erscheint deutlich in Priaparaten, die 
erst im Endgastrula- und Friihneurulastadium den experimentellen 
Bedingungen ausgesetzt waren; erkennbar in seinen Wirkungen: Ab- 
schragung, Vorwélbung, Pigmentierung. 

3. Die Volumenvergréferung der Medullarplatte durch Zellvermeh- 
rung oder Wasserabsorption. Diese fiihrt in dem Falle, in dem durch 
Mesodermsomitendruck oder andere Kriifte einmal anormale Span- 
nungsverhiltnisse vorhanden sind, lediglich zur Weiterbildung der 
durch diese Spannungsverhiltnisse resultierenden Form, in diesem 
Falle also zum nachtraglichen Auseinanderweichen der vorher schon 
geniherten Medullarplattenhalften. Dies zeigt demnach, daB die Vo- 
lumenvergréBerung rein mechanisch den einmal gegebenen Spannungen 
gerecht wird, keinesfalls aber als Hauptfaktor aktiv selbstindig den 
SchluB des Medullarrohres bewirken kénnte, wenigstens soweit die 
experimentellen Ergebnisse einen Riickschlub aufs Normale erlauben. 

4. Eine gewisse Méglichkeit aktiven Schlusses des Medullarrohres 
durch die Zellen, die seitlich am jeweiligen Ende der Medullarplatte 
gelegen sind. 

Ich glaube aus meinen Priparaten den SchluB ziehen zu k6énnen, 
daB in den angegebenen abnormen Verhiltnissen diese Krifte doch 
noch zu einem SchluB des Medullarrohres fiihrten. Damit ist ein Ein- 
wand bereits angedeutet. 

Man kann selbstverstiindlich sagen, in diesen experimentell abge- 
inderten Bedingungen, die den natiirlichen zuwider laufen, sind zwar 
tatsichlich die angegebenen Krafte wirksam, daraus kann aber noch 
kein Schluf gezogen werden auf die im normalen Entwicklungsge- 
schehen verwirklichten Vorginge. Ich wiirde diesen Einwand fiir be- 
rechtigt halten, wenn ich nicht von der typisch-normalen Entwicklung 
bis zu den dargestellten extrem veriinderten Verhiltnissen fast liicken- 
lose Ubergiinge erhalten hatte, indem auch in der normalen Entwick- 
lung Bilder auftreten, welche einen Ektodermzug oder Mesodermsomiten- 
druck deutlich genug erkennen lassen und von denen zu den im 
Experiment gewonnenen Bildern nur noch geringe oder gar keine 
Verschiedenheiten vorhanden waren, da ja die Wirkung der ange- 
wandten Lésungen selbst einen graduellen Ubergang vom normalen 
zum abgeiinderten Typus erkennen lieBen. 

Deutlich wurden solche Ubergiinge vor allen in Versuchslésungen 
geringerer Konzentration: Naac '/s, '/10, '/eo usw., sowie Zucker- 
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lésungen '/s, "/10, '/oo usw., ohne daB ich im einzelnen auf diese Ex. 
perimente eingehen kénnte, da sie wesentlich Neues nicht bieten. Six 
besitzen nur den Wert, den Ubergang vom normalen bis zum dar- 
gestellten Endtypus zu demonstrieren und lassen damit wohl den eben 
erwihnten Einwand als hinfillig erscheinen. 

Zu Punkt 2, Mesodermsomitendruck, ist dann noch zu erwihnen 
daB er auch in der vollig normalen Entwicklung auftritt, freilich erst 
nach SchluB des Medullarrohres, dieses dann abplattet und damit woh! 
auch die Lingsstreckung des Embryos bewirkt. Es erscheint dahe: 
leicht verstiindlich, daB in allen den Fillen, in denen eine Hemmung 
der Neuralrohrbildung im Vergleich zu den iibrigen Entwicklungspro- 
zessen erzielt wird, dieser Mesodermsomitendruck friihzeitig in Erschei- 
nung tritt und so zu einem Hilfsfaktor des Medullarrohrschlusses wer- 
den kann. 

Zu 4, der Méglichkeit aktiven Schlusses des Medullarrohres durch 
Zellen, die den Medullarwiilsten angehéren, méchte ich noch folgendes 
bemerken: Innerhalb der Medullarplatte im normalen Verhalten zeigen 
sich die Spannungsverhiltnisse (Abb. 5) in sehr deutlicher und _pri- 
gnanter Weise ausgedriickt. An der Chorda liegt eine Zone geringeren 
Druckes; am stiarksten ist der Druck rechts und links und am schwiich- 
sten an den beiden seitlichen Enden ausgebildet. Dort bewahren die 
Zellen mehr oder weniger deutlich ihren urspriinglichen Charakter, sind 
polygonal, die Kerne rund, wiihrend sonst die Zellen zusammenge- 
driickt, die Kerne in Druckrichtung orientiert und verlingert erschei- 
nen. Eben diese polygonalen Zellen sind es, welche den nachtriig- 
lichen SchluB des Medullarrohres im Experiment zu volibringen im- 
stande sind, und fiir eben diese Zellen lassen sich auch in den 
natiirlichen Verhiltnissen Belege der gleichen Wirksamkeit finden. 
Wir miissen daher annehmen, dab die unverindert gebliebenen Zellen 
des Medullarrohres unter gegebenen Bedingungen die Fihigkeit be- 
sitzen, zu wandern und damit einen VerschluB8 des Medullarrohres her- 
beizufiihren, wiihrend dies bei den mehr oder weniger abgeplatteten, 
zusammengedriickten Zellen als sehr unwahrscheinlich erscheint, und 


. , . > 
zudem wie aus den angegebenen Experimenten und deren Uber- 


giingen zu den normalen Verhiltnissen erhellt — in der Tat nicht 
nachweisbar ist. 

Wir kénnten zwar jetzt den normalen Verlauf der Vorgiinge der 
Neurulation des Froscheies, soweit wir es haben analysieren kénnen, 
im Zusammenhang darstellen. Ich méchte es aber vorziehen, zuerst 
noch auf die Verhiltnisse bei 7'riton einzugehen, da bei diesem die 
Entwicklungsvorgiinge doch etwas andere sind, um dann durch deren 
Vergleich einen deutlicheren Einblick in die dargestellten Prozesse geben 
zu kénnen. 
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Triton, normal, 

Auch bei Jriton miissen wir zuerst von der Darstellung der 
natiirlichen Entwicklung ausgehen. Ein prinzipieller Unterschied zum 
Froschei ist von vornherein darin gegeben, dai hier das Ekto- 
derm der Endgastrula nicht in eine Deck- und Grundschicht zerfallt, 
sondern lediglich aus einer einfachen Lage prismatischer Zellen be- 
steht. Im iibrigen ist der Entwicklungsgang ein ihnlicher wie beim 
Frosch. Im Stadium der Endgastrula besteht das Ektoderm aus einer 
einfachen Lage ziemlich hoher, prismatischer Zellen, welche mit Be- 
ginn der Medullarplattenentwicklung eine abhnliche Zellverschiebung 
und Zellwanderung erkennen lassen, wie die Grundschichtzellen des 
Froscheies. Die Zellen seitlich und ventral wandern nach oben und 
pressen infolge des entstehenden Druckes die dorsalen Ektodermzellen 
zusammen. Dadurch wird natiirlich das Ektoderm der Seite und ven- 
tral immer diinner, da die itibrigbleibenden Ektodermzellen sich aus- 
breiten kénnen und miissen, wihrend dorsal durch die seitliche Zu- 
wanderung die Mittelpartie zusammengequetscht und_ infolgedessen 
quer zum Druck ausgedehnt erscheint. Immerhin erfolgt hier keine 
Einwanderung von Zellen in die Mittelschicht der Medullarplatte wie 
beim Frosch, sondern diese dorsalen Zellen erscheinen nur quer zum 
Druck verbreitert und dadurch zweischichtig, dai die meisten in ihrer 
Keilform dem Druck angepabt alternieren, auf diese Weise eine dop- 
pelte Zellage vortiuschend (Abb. 15 4). Damit ist aber ein Unter- 
schied zum Froschei gegeben: niimlich die Medullarplatte entwickelt 
nicht in dieser Form wie beim Frosch zwei deutliche Anschwellungen, 
welche in der ausgebildeten Medullarplatte zur typischen Keilform 
fiihren, sondern es entsteht mehr ein Medullarband, da die Mitte itiber 
der Chorda nicht in dem Verhiiltnis wie beim Frosch zu den seit- 
lichen Partien verdiinnt erscheint. Zum zweiten verbreitert sich die 
entwickelte Medullarplatte nicht durch Einkeilen von Grundschicht- 
zellen, sondern wird vielmehr immer mehr seitlich zusammengedriickt 
(Abb. 15 a, b,c); d. h. also, die sich anlegende Medullarplatte ist an- 
fiinglich viel breiter, umfaBt die ganze obere Hilfte des Eies, wird 
dann seitlich immer mehr und mehr zusammengeprebt, wobei die dor- 
salen Zellen um so linglicher erscheinen, also mehr den Druckver- 
hiltnissen gehorchen, die seitlichen Randzellen diinner, langgestreckter 
werden und sich immer deutlicher von der Medullarplatte abheben, 
wihrend anfinglich die Unterschiede weniger zu sehen waren (Abb. 15a). 
Offenbar unterliegen also die Medullarplattenzellen bei Herausbildung 
der Medullarplatte einem durch die sich verschiebenden Ektoderm- 
zellen der Seiten und des Bauches seitlich ausgeiibten Druck, der die 
Zellgestaltveriinderungen dieser Medullarplattenzellen passtv bewirkt. 


— 
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Da sich bei der Neurulation das Ektoderm des Eies weiterhin 
entsprechend verdiinnt, liegt es nahe anzunehmen, daB die erst e1 
wihnte Dorsalverschiebung der Ektodermzellen, welche zur Heraus- 
differenzierung der Medullarplatte gefiihrt hat, weiterhin auch die Auf. 
rollung dieser Platte bewirkt; denn es ist klar, daB in dem Moment 
in dem die Medullarplatte infolge ihrer Elastizitat nicht weiter zu- 
sammengedriickt werden kann, sie sich einfalten muB, sowie der seit- 
liche Druck sich verstirkt. Wir hitten also in diesem Falle allein 
ein Fortdauern der Dorsalwanderung der Seitenzellen anzunehmen. 
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Abb. 15. Trileuw: Neurulation, normal , Hohe des ventralen Ektoderms, 7 Gastrula, 2 End 
gastrula, # Medullarplattenbeginn, % Schlu® des Neuralrobres, 77 geschlossenes Neuralrohr. 


um eine Faltung der Medullarplatte verstiindlich machen zu kénnen. 
An und fiir sich liegt in diesem Gedankengang natiirlich kein Beweis, 
wir hatten nur schon jetzt eine gewisse Berechtigung dazu, angesichts 
der Ergebnisse, die wir beim Froschei gewonnen haben. Andererseits 
erinnern aber die Bilder der sich einfaltenden Medullarplatte des 7'ri- 
fon viel mehr einem infolge einseitiger Volumenvermehrung sich ein- 
kriimmendem Bande als die Froschneurula. Wir werden daher bei 
Triton erst die gleichen Experimente anzustellen haben wie beim 
Frosch, ehe wir etwas Sicheres auszusagen imstande sind. Uber die 
natiirlichen Entwicklungsvorgiinge wire hier noch zu sagen, daB bei 
Triton Zellteilungsvorginge im wesentlich starkeren MaBe bei Aus- 
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bildung der Medullarplatte und Auffaltung der Neuralwiilste auftreten 
als beim Frosch. Wir kénnten also auch hier eine gewisse Ausdeh- 
nung der sich bildenden Medullarplatte feststellen, welche ahnlich wie 
bei Rana die Ausbildung der Riickenrinne sowie die spitere Doppel- 
wolbung und Abplattung der Riickenrinne im Oberflachenrelief des 
Kies erkliren kénnte. Doch ist es klar, daB die stete seitliche Kom- 
primierung der Medullarplatte allein ebenfalls zur Erklarung der Ent- 
stehung der Riickenrinne sowie der Doppelwélbung ausreicht. Wir 
hitten ja hier ebenfalls eine seitlich komprimierte, in der Mitte fixierte. 
elastische Platte, die dem Druck in einer Auswélbung ihrer Hilften 
nach auBen nachgeben mu, deren Elastizitiitswiderstand aber in dem 
Mabe ihrer weiteren Komprimierung wachsen muB, bis er schlieBlich 
dazu ausreicht, die Ektodermpartien aus der Eiwélbung herauszu- 
driicken, womit eine Abflachung der Riickenfliche, sowie ein Heraus- 
treten der Medullarplattenkontur gegeben ist. (Einzelheiten  siehe 
Froschei.) Wieweit diese Einzelheiten mit der Entwicklung bei Rana 
iibereinstimmen, mochte ich dahingestellt lassen. 


Zucker. 
Ein wesentlich anderes Bild als beim Frosch erhalten wir aber in 
den experimentell abgeiinderten Verhiltnissen. Wir hatten als eine 
typische Wirkung der Zuckerlésungen beim Froschei ein schirferes 


Hervortreten der Medullarfalten erwihnt, da diese unelastisch, brett- 
artig, keinerlei AuswOlbung nach innen erkennen lieBen und so, stiir- 
ker tiber die Oberfliche des Eies hinausragend, wie in einem Schar- 
niergelenk aufeinander zu sich bewegten. 

Anders bei Jriton. Hier ist die normale Wirkung der Lésungen 
rein iuBerlich ein Verwischen der Falten (21 Schnittserien). Die Me- 
dullarwiilste treten wenig oder kaum tiber die Oberfliiche des Eies 
heraus und schlieBen sich unter seitlichem Heranwachsen, ohne dal} 
das normale Bild der Herauswélbung entstanden ware. Klarer wird 
dies in Schnittpriiparaten. Zuerst mégen auch hier die Zuckerver- 
suche besprochen werden, obwohl bei Triton die Wirkungen der ver- 
schiedenen Lésungen einheitlicher waren als beim Frosch. Zudem muf 
noch bemerkt werden, daB die Lésungen erst in etwas stiirkeren Kon- 
zentrationen deutlich zu wirken pflegten. 

Zucker '/s. Wir erhalten hier teilweise noch Bilder, die ganz an 
normale Verhiiltnisse erinnern. Nur mitunter ist die Form des sich 
einfaltenden Medullarrohres etwas breiter, sozusagen zusammengesun- 
ken (Abb. 16a), ohne daB man dies als durchgiingigen Gegensatz zur 
normalen Entwicklung ansprechen kénnte, da man 4hnliche Bilder 
auch im normalen Entwicklungsgang vorfindet. Eins dagegen tritt 
hier etwas deutlicher auf, was bei der Normalentwicklung seltener zu 
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sehen ist. Seitlich dort, wo normalerweise die Wélbung des Medullar- 
rohres nach oben sich biegt, finden sich vielfach PigmentstraBen als 
Anzeichen besonderen Druckes und zugleich ein gewisses Vorschieben 
der oberen Partien gegen die unteren. Es bildet sich sozusagen eine 
Rutschflache, auf der die oberen Partien gegen die unteren verschoben 
werden. Klarer wird dies bei Zucker '/, mol. (Abb. 16a, 6). Hier ist 
auBer der Pigmentverteilung sehr deutlich das Vorschieben der oberen 
Partien zu erkennen. Klare Bilder ergeben auch Zuckerlésungen von 
'/, mol. Konzentration, und zwar zeigen sich dabei alle méglichen 
Zellverschiebungen. Die eine Form erinnert an die vorher beschrie- 


Einwirkung von Zucker ! l 0). auf Friihgastrulae. 


benen und besteht in einem Vorwachsen des Ektoderms sowohl wie 
einer Partie der Medullarrohrzellen. Man kann hier deutlich erkennen, 
daB ein von beiden Seiten her eingreifender Druck oder Zug die 
Seitenpartien der Medullarplatte auf der durch die Pigmentierung er- 
kennbaren Rutschfliche gegen die untere Partie vorgeschoben hat. 
So wird durch Zusammendriicken des oberen Teiles der Medullar- 
wilste in spiaiteren Stadien ein SchluB des Medullarrohres erzielt. Die 
Verhiltnisse sind also von den natiirlichen in der Weise modifiziert, 
daB nicht ein Biegen der elastischen Medullarplatte im ganzen erfolgt, 
sondern es erweist sich die Medullarplatte zu unelastisch, so daB der 
seitlich wirkende Druck nunmehr leichter die oberen Zellpartien gegen 
die unteren verschieben kann, als die Neuralplatte im ganzen zn 
krimmen und einzufalten. Dazu kommt allerdings noch als wesent- 
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liches Moment eine Anderung der Druckrichtung infolge osmotischen 
Wasserentzuges, worauf wir spiiter noch eingehen werden. Von wel- 
chen Zellen diese Druckwirkungen ausgehen, ergibt sich aus den fol- 
venden Priiparaten (Abb. 16¢, d, ¢). Es erweisen sich immer weniger 
Medullarplattenzellen mit vorgerissen, dagegen wolben sich nun spitze 
Zungen, die durch das vorstoBende Ektoderm gebildet werden, iiber 
die Medullaranlage vor und verwachsen schlieBlich median. Dies 
kann so weit gehen, dab tiber der noch vOllig offenen Medullaranlage 
ein SchluB des vorstoBenden Ektoderms erfolgt, so daB &uBerlich ein 
vollkommener SchluB der Haut gegeben ist, wihrend darunter die 
Neuralanlage noch vollig offen daliegt, ohne daB von ihr Zellen von 
dem vorstoBenden Ektoderm mitgezogen worden wiiren. Kurz, es er- 
veben sich solche Bilder, wie sie bei Amphioxus in der natiirlichen 
Entwicklung vorkommen, wo sich ja bekanntlich die Medullaranlage 
vom ubrigen Ektoderm abspaltet und unter dem seitlichen vorwach- 
senden Hornblatt noch véllig offen daliegt (Abb. 16¢, /). 

Daraus ergibt sich natiirlich die Deutung, dafi der in diesen ex- 
perimentell gewonnenen Bildern erkennbare Druck gewiihrleistet wird 
durch das vorstobende Ektoderm, welches aufeinander zu wiichst und 
deutlich eine Zugwirkung auf die darunter liegende Medullarplatte 
ausiibt. Diese Zugwirkung macht sich zuerst in der Ausbildung der 
sogenannten Rutschflache durch die Pigmentierung, sowie in einem 
Vorschieben der oberen Medullarpartien gegen die unteren geltend, 
da diese Verschiebung infolge der experimentell verinderten Verhilt- 
nisse leichter von statten geht, als eine Einfaltung der Medullaranlage 
als ganzes. Als weitere Stadien lassen sich die Bilder deuten, in 
denen immer weniger Zellen der Medullarplatte mitgerissen werden, 
bis schlieBlich reine Ektodermzungen itiber die Neuralanlage vorstoben 
und miteinander verschmelzen; d. h. doch wohl, daB in letzterem Falle 
die Medullaranlage derart zaihe und unelastisch geworden ist, dab sie 
dem einwirkenden Zug des vorstoBenden Ektoderms voéllig Widerstand 
zu leisten imstande ist. Andererseits ist aber die Tendenz des Zu- 


sammenwachsens der Ektodermpartien so stark, da die Ektoderm- 
zellen sich von der darunter liegenden Medullarplatte loszulésen ver- 
moégen und dann allein aufeinanderzuwachsen. 


Naacetat. 

Ahnliche Bilder wie im Zuckerversuch zeigen die Naac-Wirkun- 
gen. (Auch hier wurden Naac-Lésungen in den Konzentrationen !/., 
‘is, 1/5, ‘4a mol. angewandt, 22 Schnittserien.) Die Natriumacetat 
'', mol. Lésungen zeigen dieselbe Wirkung wie Zucker '/s, d. h. Aus- 
bildung der Rutschfliche, Vorsto der oberen Medullarpartien, Aus- 
bildung der PigmentstraBen u. dgl. Naac '/, steht in seiner Wirkung 
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etwa zwischen Zucker '/, und Zucker '/4, zeigt ein deutliches Mit- 
reiBen der oberen Medullarpartien, sowie eine ziemlich starke Kom 
primierung der Medullaranlage von oben und infolgedessen eine we- 
sentliche Verbreiterung nach den Seiten (Abb. 164, ¢), sowie ein 
deutliche Abschriagung der AuBenpartien durch das angrenzende Meso- 
derm und die Chorda. Die gleichen Erscheinungen sind auch an de: 
Zuckerpriparaten erkennbar, ohne daB wir bisher darauf eingegange: 
waren. 

In spiiteren Stadien kénnen sich bei Naac ', durch Verwachse: 
des Mesoderms ihnliche Bilder ergeben wie beim Frosch, indem di: 
AuBenpartie der Medullarplatte abgeschriigt und brettartig zusammen- 
gedriickt wird, also ein SchluB des Medullarrohres durch Mesoderm 
schiebedruck erfolgen kann (Abb. 17). Auch hier kann man dann bi 
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Abb. 17. Schlu®B des Neuralrohres durch Mesodermdruck. Naac '/5 Bilder aus einer Schnittseric 


obachten, da, ahnlich wie beim Frosch, ein SchluB des Medullar- 
rohres durch aktives Zusammenwandern von Medullarplattenzellen der 
oberen Enden, die unveriindert geblieben sind, erfolgen kann. Die Wir- 
kungen von Naac '/; sind nicht besonders charakteristisch von Naac ! 
verschieden. Nur macht sich hier vielleicht noch mehr eine seitliche 
Verbreiterung der Medullaranlage geltend. Naac ')4 (sowie Zucker ' » 
ist dagegen durch seine Wirkung deutlich unterscheidbar, denn hier 
zeigt sich eine scharfe Schrumpfung der Medullarplatte und des tibrigen 
Eies. Die Woélbung der Medullaranlage wird stirker, die Zellen ziehen 
sich durch Wasserverlust zusammen. Die Naac-Lésung erweist sich 
als schidigend auf die Eier. 

Wir haben bei den Naac-Versuchen zum Unterschied von Rana 
durchweg ein Verstreichen, Niedrigerwerden, der Medullarplatten kon- 
statieren miissen. Zugleich damit geht vielfach eine Verbreiterung 
der Medullarplatte. Im Schnitt ist erkennbar, daB die Neuralanlage 
sich nicht mehr, wie im normalen Modus, nach oben wélbt, sondern 
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daB die Zellpartien innerhalb der Medullarplatte verschoben werden, 
dergestalt zeigend, daB ein Verschieben der ziih gewordenen Medullar- 
platte im ganzen weniger leicht vor sich geht, als ein Verschieben 


der Zellen innerhalb der Medullaranlage gegeneinander. 

Damit ist aber ein charakteristischer Gegensatz zum Frosch ge- 
veben. Bei diesem hatten wir ja im Zuckerversuch ein schiirferes 
Hervortreten der Medullarfalten und ein scharnierartiges Umlegen der 
Medullarplattenhilften — auf- 
einander zu. Ich glaube, dab 
zur Erklirung des verschie- 
denen Verhaltens folgendes 
ausreicht. Einmal hatten wir 
beim Frosch durch seitliche 
Aufbauchung der Medullar- 
platte infolge Einwanderung 
von Grundschichtzellen eine 
viel deutlichere Keilform der 
Neuralanlage (Abb. 18, /), die 
infolge ihrer zentralen Ver- 
diinnung sich relativ leicht 
um dieses Zentrum drehen 
kann: wiahrend bei Triton 
allein durch seitliches Zusam- 
menschieben viel mehr die 
Form eines Bandes zustande 
kommt, welches in der Mitte 
nicht in dieser Weise ver- satan,“ Z 
diinnt ist und demgemiB 3a \/ 


auch nicht so leicht um diese pb. 18.7 Frosch, keilférmige Medullarplatte; 7a ver 
Mitte drehbar erscheint (Ab- steift, brettartiges Zusammenklappen nach Zuckerwir- 
yk : : “f kung; 44 normal, Kriftewirkung seitlich nach oben. 
bild. Ls, 2). Zum zwelten 2 Triton, Medullarband; 2a Exosmose, Verstreichen der 
5 aie oe : de cl Falten, Verlagern der Krafte, Kriftewirkung mehr von 
mussen wir uns den schon ger seite; 2 normal; 2¢ offene Medullarplatte unter 
bei der Gastrulation bespro- dem Ektoderm, erinnert an Bilder der Neuralfaltung der 
S : leleostier; * und 3a, hier Zusammenschieben, keine 
chenen Unterschied vergegen- Auffaltung, Kraftewirkung seitlich. 
wirtigen, dais nimlich die 
Volumenverhialtnisse des Froscheies bei der Neurulation sich fast 
vieich bleiben, und da®B durch seitliches Zusammendriicken Raum 
fiir eine Ausw6lbung der Medullarfalten frei wird, wogegen bei 7'r- 
fon eine sehr starke Volumenabnahme des Eies zu konstatieren ist. 
Durch diese Volumenabnahme wird aber bedingt, dal die Zugkriafte 
des vorstoBenden Ektoderms viel mehr seitlich und von unten gegen 
die Medullarplatte wirken und dieses weniger vorwélben k6nnen, 
da das Ektoderm in die Ejioberfliiche einsinkt, wihrend ein Um- 
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klappen nach auBen beim Frosch leichter erméglicht ist. Zum drit- 
ten ist noch zu bemerken, dal} bei Triton in den experimentellen 
Verhiltnissen osmotische Einwirkungen in viel stiairkerer Weise wirk- 
sam sind, wie dies hauptsiichlich an dem exosmotischen Wasse: 
entzug und der dadurch bewirkten Volumenverkleinerung des ganze: 
Eies zu erkennen ist. Dies erklart sich zum Teil dadurch, dab i: 
den Experimenten stirkere Konzentrationen der Versuchslésungen an- 
gewandt wurden. Erkennbar wurden diese osmotischen Wirkungen 
z. B. an der Kompression der Medullaranlage von oben und eine: 
Verbreiterung nach der Seite, wobei ersichtlich war, da dabei ein: 
gewisse Tieferlegung der Medullaranlage erfolgt war, wodurch di 
Kriiftewirkung des vorwachsenden Ektoderms aber ebenfalls wiede: 
mehr nach der Seite und unten verlagert wurde (Abb. 18, 2a). Da- 
mit ist aber dann verstiindlich gemacht, da hier durch seitliches Zu- 
sammenschieben im Gegensatz zum Frosch ein Verstreichen, Niedriger- 
werden, der Faltung die Folge sein mu, wihrend die prinzipielle Tat- 
sache des ZusammenstoBbens bzw. Zusammenwachsens des Ektoderms 
von den Seiten her in beiden Fiillen die gleiche ist (Abb. 18). 

Wir hiatten also in beiden Fallen als wichtigsten Faktor den Vor- 
stoB des Ektoderms, welcher zum SchluB des Medullarrohres fiihrt. 

Eine andere osmotische Wirkung lieB sich bei Naac '/4 mol. er- 
kennen; dies liegt aber wohl daran, daB hierbei auch die Zellen der 
Medullarplatte selber dem osmotischen Wasserentzug unterlagen, wiilh- 
rend bei den geringeren Konzentrationen ein Wasserentzug allein aus 
der Gastralhéhlenflissigkeit erfolgte. 

Es ist nun, aibnlich wie bei Rana, zu verlangen, daB man Uber- 
giinge vom natiirlichen zu dem experimentell abgeinderten Verhalten 
nachzuweisen imstande ist, bevor man giiltige Schliisse fiir das nor- 
male Geschehen zu ziehen sucht. Es zeigt sich nun, daB man, durcli 
die experimentellen Befunde aufmerksam gemacht, diese Ubergiinge 
in reichlichem MaBe zu finden vermag. Ebenso wie die dorsale Kom- 
primierung und seitliche Ausdehnung der Medullarplatte (Abb. 16a, }) 
sich mitunter sehen liBt, wird oft die Ausbildung der sogenannten 
Rutschfliche in Gestalt von PigmentstraBen, sowie ein VorstoB der 
oberen Medullarpartien deutlich genug erkennbar (Abb. 16a, b,c). Ja 
diese Verschiebung ist in manchen Fiillen recht prignant ausgebildet 
worden. Ich glaube daher nicht nur fiir die experimentell veriinderten 
Bedingungen, sondern auch fiir das normale Verhalten den Nachweis 
des Ektodermzuges erbracht zu haben. 

Dazu ist noch zu erwihnen, daB ein Uberschieben der Seitenteile 
nach der Mitte zu auch mitunter schon am J/ebenden Ei im Ober- 


flichenrelief zu sehen ist. Ein solches Vorschieben der Aubenpartien 


iiber die noch nach auBen gewdlbte Medullarplatte ist sogar vielfach 
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recht deutlich; es ist daraus aber nicht zu sehen, in welchen Zellen 
die Ursache der Verschiebung zu sehen ist, da solche Bilder auch 
durch aktives Wandern der diuBeren Medullarplattenzellen sich ergeben 
wiirden. Doch beweisen diese Bilder hinlinglich deutlich, daB von 
einer Faltung der Medullarplatte durch einseitige Volumenvergrébe- 
rung nicht wohl die Rede sein kann, da ja hier die Oberfliche der 
inneren Medullarplattenpartien noch nach auBen gekriimmt erscheint, 
ein Uberschieben und keine Faltung also hier stattfindet. 

Auch die seitliche Kompression der sich bildenden Medullarplatte 
ist teilweise schon duberlich zu erkennen. Lange bevor eine deut- 
liche Vorw6lbung der Medullarfalten sich zeigt, wird schon durch Pig- 
mentierung die Form der zukiinftigen Medullarplatte erkennbar, die 
aber anfangs wesentlich breiter angelegt wird und sich dann zusam- 
menzieht, bis die GréBe der endgiiltigen Medullarplatte erreicht ist 
und dann die Aufwélbung der Falten beginnt (Abb. 15). 


Zusammenfassung Triton. 
Wir hiitten also bei Triton wie beim Frosch die folgenden Kriifte 
anzunehmen : 
1. Ektodermwachstum, welches nur mehr seitlich auf die Medullar- 
platte einwirkt und diese infolge ihrer bandartigen Form weniger 
leicht im zahen Zustand nach auBen zu falten vermag, um so weniger, 


da im Experiment die Druckrichtung noch mehr nach seitlich und 
unten verschoben erscheint, wihrend dies im natiirlichen Modus ge- 
lingt. Die Verlagerung der Druckrichtung im Experiment hat die 
Folge, daB hier eine Verschiebung der oberen Medullarplattenpartie 
gegen die untere bzw. ein Loslésen des Ektoderms von der Medullar- 


platte zustande kommt. 

2. Eine gewisse Volumenzunahme der Medullarplatte, welche det 
Faltung zugute kommt und welche durch starke Zellvermehrung be- 
dingt ist. Die Mitosen sind bei Triton viel deutlicher und zahlreicher 
als beim Frosch. 

3. Ein Vermégen aktiven Wanderns seitlicher Medullarplatten- 
zellen — die embryonal bzw. polygonal bleiben, das heibt keinerlei 
Druckwirkung erkennen lassen —, das in manchen Fallen nachweis- 
bar wird. 

4. Ein Druck durch die vorwachsenden Mesodermsomiten, der frei- 
lich im normalen Verhalten, ebenso wie beim Frosch, erst nach Schlub 
des Medullarrohres sich geltend macht, der aber im Experiment, wo 
der SchluB des Neuralrohres im Vergleich zum tbrigen embryonalen 
Entwicklungsgeschehen verzégert ist, mitunter in Erscheinung treten 


kann. 
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Zusammenfassung. 

Die wichtigsten Vorgiinge, welche zur Neurulation fiihren, wiren 
demnach beim Frosch: Zuerst die Dorsalwanderung der Grundschich 
des Ektoderms, welche die Ausbildung der dorsalen Anschwellungen 
bewirkt. Diese ziehen sich enger zusammen, treten mit der dariiber 
liegenden Deckschicht in festeren Zusammenhang und fiihren so zu 
Auspriigung der Medullarplatte. Dann erfolgt eine Dorsalwanderuny 
der Deckschicht des Ektoderms seitlich und ventral, welche die Me- 
dullarplatte zusammenpreBt und auffaltet. Die Medullarplatte folgt 
diesem Druck um so leichter, da sie, e/astisch und anpassungsfihig, 
iuBberem Druck rasch nachgeben kann und infolge ihrer Keilform sich 
leicht um ihren Fixpunkt wie in einem Gelenk zu drehen vermag. 
Als Hilfsfaktor kommt eine einsetzende Volumenvermehrung der Me- 
dullarplatte in Betracht, welche die einmal beginnende Faltung zu 
beschleunigen imstande ist. Eventuell kann auch noch Mesoderm- 
schichedruck die Faltung unterstiitzen, dennoch wird dies nur aus- 
nahmsweise der Fall sein, da er normalerweise erst in Wirksamkeit 
tritt, wenn der NeuralfaltenschluB schon vollzogen ist. Er fiihrt dann 
zu einer Abschrigung des vorher runden Neuralrohres und damit 
wohl auch zu einer Streckung des Embryos. 

Verdnderungen im Experiment: Unterdriickung der Dorsalwande- 
rung der Grundschicht fiihrt zu einer Verkiimmerung des Neuralrohres, 
das sich zwar einfaltet, aber nunmehr allein aus den dorsal gelegenen 
Zellen besteht. 

Versteifung der Medullarplatte ergibt scharfe, keilférmige Falten, 
die klappenartig, passiv wie um ein Scharniergelenk durch die seit- 
lich einwirkenden Kriifte des Ektodermzuges aufeinanderzu bewegt 
werden. Verzégerung der Differenzierung des Neuralrohres im Ver- 
hiltnis zur ubrigen Embryonalentwicklung bedingt die Mitwirkung des 
Mesodermsomitendruckes, welcher das Medullarrohr vor sich her driickt 
und einen ZusammenschluB bewirken kann. Dieser VerschluB kann 
unterstiitzt oder in anderen Fillen iiberhaupt erst bewirkt werden 
durch aktives Wandern der obersten Medullarplattenzellen, welche ihre 
embryonale Form stets beibehalten. Der Mesodermsomitendruck be- 
dingt mitunter ein Vorwélben der Medullarplattenhilften in der Mitte. 
In diesem Falle kann die eintretende Volumenvergréferung der Me- 


dullarplatte, die normalerweise die Faltung beschleunigt, ein Ausein- 
anderklaffen der Medullarwiilste zur Folge haben. Im Experiment 
wird vor allem die Wirkung der Ektodermwanderung deutlich, da hier 
vielfach eine merkliche Vorwélbung des Ektoderms iiber die Medullar- 
platte, welche dem Zuge nicht zu folgen vermag, sichtbar wird. Unter- 
driickung der Gleitbarkeit der Zellen fiihrt zu Hemmung, Erhéhung 
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Einwirkung von destilliertem Wasser —- zu Beschleunigung der 
Faltung. 

Triton: Da das Ektoderm nicht in Grund- und Deckschicht zer- 
fallt, laBt sich hier lediglich eine Dorsalwanderung des Ektoderms von 
den Seiten und von unten wahrnehmen, welche die dorsal gelegenen 
Partien zusammenschiebt. Dadurch bildet sich ein Unterschied der 
dorsalen Zellen zu den seitlichen und ventralen aus. Die seitlich 
heraufwandernden Zellen nehmen langgestreckte, auseinandergezogene 
Formen an, wiihrend die dorsalen, zusammengepreBbt, héher werden 
und sich dadurch immer schirfer von den anderen abheben. Die 
erste Anlage des Medullarbandes erscheint sehr breit. Die dorsalen 
Partien werden dann weiter zusammengeprebt und dadurch hoéher, 
bis schlieBlich die fertige Medullarplatte sich ausbildet, da nunmehi 
eine weitere Zusammenpressung von der Seite nicht mehr médglich 
ist und der weiterhin wirksame Druck zur Emporwélbung der Medul- 
larplattenhilften iiber die Eioberfliche und dadurch zur Entstehung 
der Riickenrinne fiihrt. Weiterer Seitendruck bedingt ein Ausweichen 
und Uberschieben nach auBen und so die Einfaltung der Medullar- 
platte, die bis zum SchluB des Neuralrohres durch den Ektodermzuy 
durchgefiihrt wird. Als Hilfsfaktor kommt eine Volumenvergréperung 
der Medullarplatte durch Zellvermehrung in Frage. Auch kann Weso- 


dermdruck und aktive Zellverschiebung der oberen Medullarplattenzellen, 


die, wie beim Frosch, ziemlich ungestért bleiben, mitunter beobachtet 
werden. 

Veranderungen im Experiment: Anwendung von Zuckerlésungen er- 
gibt im Gegensatz zu Rana ein Verstreichen. Niedrigerwerden, de 
Falten. Die Medullarplatte wird nicht mehr als Ganzes umgefaltet, 
sondern die oberen Partien werden gegen die unteren infolge Ekto- 
dermzuges vorgeschoben. Bei starker Versteifung der Medullaranlage 
kann die Zihigkeit der Medullarplatte so weit gehen, dafi die vor- 
stobenden Ektodermzungen immer weniger Medullarplattenzellen mit 
sich zu reiBen vermégen und schlieBlich allein aufeinanderzuwachsen 
und miteinander verschmelzen, unter sich die weit offene Medullar- 
anlage zuriicklassend. Dieser Unterschied der experimentellen Ergeb- 
nisse im Vergleich zum Froschei erklirt sich aus zweierlei Griinden. 
Kinmal ist die Medullarplatte bei Triton nicht in so auffallender Weise 
in der Mitte verdiinnt und daher nicht so leicht um ihren Fixpunkt 
drehbar. Dann aber zeigt sich schon im Normalen, dab die Kriifte- 
wirkung, die vom vorstoBenden Ektoderm ausgeiibt wird, infolge Vo- 
lumenverminderung durch Wasserentzug viel mehr von der Seite an- 
greift und infolgedessen weit eher als beim Frosch ein Zusammen- 
schieben an Stelle einer Auffaltung bewirken kann. Diese seitliche 
Verlagerung der Zugkriifte wird aber im Experiment noch stark ge- 
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fordert, da durch osmotischen Wasserentzug, der hier leichter auftritt 
als beim Frosch, da er nur die Verstarkung eines normalen Vorganges 
zu sein scheint (siehe Volumenverminderung des Triton-Eies, Bei- 
trag I), die Medullaranlage tiefer in die Eioberfliiche einsinkt. Dix 
Folge aber davon mu sein, dab jetzt vielfach die Medullarplatte zu- 
sammengeschoben wird und nicht mehr in der normalen Weise auf- 
vefaltet werden kann. Man erhilt so Bilder, die stark an diejenigen 
bei Amphioxus, vielfach aber auch an die bei Teleostiern erinnern, wo 
ja bekanntlich ein Zusammenschieben der Medullaranlage ohne <Auf- 
faltung oder doch nur mit Spuren einer Auffaltung durchgefiihrt wird 
Abb. 18, 3). Es diirfte interessant sein, die Vorgiinge der Neurula- 
tion bei Teleostiern usw. von diesem Gesichtspunkt aus zu_priifen, 
Vorgiinge, die ich zur Zeit zu untersuchen beschiiftigt bin. 

Wir sehen damit, dab im wesentlichen die Kraiftewirkungen bei 
Rana und Triton. welche zur Neurulation fiihren, dieselben sind. Und 
zwar sind es: Ektodermzug, Volumenzunahme der Medullarplatte, ak- 
tives Wandern der Medullarplattenzellen, Mesodermdruck, die hier in 
Frage kommen. Als Haupt- und eigentlicher Faktor davon ist aber 
der Ektodermdruck anzusprechen, der von den iibrigen, gewissermaben 
als Hilfsfaktoren zu betrachtenden Kriften mehr oder weniger unter- 
stiitzt wird. Wir kommen damit aber wieder zu dem Schlusse, die 
Medullarfaltung als einen hauptsiichlich durch Faktoren, die auferhalh 


der eigentlichen Medullarplatte liegen, bewirkten Vorgang anzusehen. 


Wir haben uns bisher bemiiht, auf dem Boden der beobachteten 
Tatsachen zu bleiben. Es ist aber verlockend, tiber die blobe Kon- 
statierung des vom Ektoderm ausgeiibten Zuges heraus, nach der (’r- 
sache dieser Kraftewirkungen zu fragen, also in unserer Analyse einen 
Schritt weiter zu gehen. Naturgemil sind solche Fragen nicht leicht 
zu beantworten. Ich méchte aber doch hier die Méglichkeit andeuten, 
die sich mir als die wahrscheinlichste darstellt '). 

Wir haben bis zur Ausbildung der Endgastrula einen im Wasser 
stets Kugelgestalt annehmenden Embryo, der deutlich anzeigt, dal seine 
Oberfliiche den Oberflichenspannungsgesetzen gehorcht, also als Fliissig- 
keit den Fliissigkeitsgesetzen unterworfen anzusprechen ist. Dies andert 
sich bei der Neurulation. Die Oberfliche wird im Verlauf der Neurula- 
bildung ziiher, vor allem die Medullarplattenzellen zeigen sich veriindert 
und scheinen immer weniger den Obertlichenspannungsgesetzen unter- 
worfen, wogegen die iibrigen Zellen des Ektoderms im Gegensatz dazu 


1) Wieweit im iibrigen diese aus der Analyse abgeiinderter Verhiltnisse 
eruierten Kriftewirkungen auch fiir das normale Verhalten zwingend sind, mul 
noch in einer weiteren Darlegung erértert werden, in der auch auf einige an 


scheinend widersprechende Tatsachen einzugehen wiire. 
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ihren bisherigen Charakter beibehalten. Das zeigt sich ja besonders 

deutlich an der breitgedriickten Gestalt der Medullarplattenzellen, 

welche den Gesetzen der Oberflichenspannung zuwider eine sehr grobe 

Oberfliiche besitzen. Andererseits geht aber die Veriinderung der Me- 

dullarplattenzellen nicht so weit, dab sie nicht schon auf sehr sehwach: 

Druckkrifte zu reagieren verméchten. Im Gegenteil, wir sehen in den 

vestreckten Medullarplattenzellen, welche quer zur Druckrichtung stark 

verbreitert und den Spannungsverhiiltnissen gemiib orientiert sind, an- 

dere, die sich zur Teilung anschicken, und die durch ihre runde, 

kugelférmige Gestalt, welche véllig unabhingig von den herrschenden 

Spannungsverhaltnissen sich bewahrt, zeigen, dal sie den Druck- 

kriften viel weniger nachgeben, als eben die tibrigen Medullarplatten- 

zellen (Abb. 19). Dies kommt natiirlich daher, dali die sich teilenden 

Zellen verfliissigt sind und als Fliissigkeit den 

Oberflichenspannungsgesetzen unterliegen, welche 

ihnen Kugelgestalt aufzuzwingen streben: es zeigt 

diese Tatsache aber doch deutlich, dali gerade 

der Zustand der Medullarplatte eben derjenige ist, 

in dem Zug- und Druckkrifte am ersten ihre 

Wirkung ausiiben kénnen. Die Nachgiebigkeit der 

Medullarplatte lat sich auch darin erkennen, dab 

sie nach Rhumbler —, an die Wasseroberfliche 

vebracht, ebenso, wenn auch etwas langsamer. 

zerschellt, als die friiheren Entwicklungsstadien, Ab». 19. Runde Mitosen 
; P Fi innerhalb der sonst ge- 

Es heweist dies, dali die Oberflachenspannungs- schicbihehen Gélhen 

wirkung der angrenzenden Teile geniigt, ihren riton. 

Kinfluii auf die Medullarplattenzellen auszuiiben. 

Wir hiitten also folgende Annahme zu machen: In der Oberfliiche 
des Eies differenziert sich eine Zellplatte in der Weise lokal heraus, 
dab sie den Oberflichenspannungsgesetzen in geringerem Grade aus- 
vesetzt ist, andererseits aber mechanisch auf sie einwirkenden Kriiften 
den geringsten Widerstand entgegensetzt. Wir hiitten also auf der 
kugeligen Eioberfliiche eine Stelle geringerer Oberflichenspannung und, 
da die Oberflichenspannung einen Hauptfaktor der die Eioberfliiche 
beherrschenden Spannungsverhiltnisse darstellt, eine Zone geringerer 
Druckwirkung innerhalb einer sonst betriichtlichen Spannungen unter- 
liegenden Kugel. Die Folge einer solchen lokalen Verminderung der 


Oberflichenspannung in einem kugeligen T'ropfen ist eine Vorwélbung 
der Oberfliche an dieser Stelle, wodurch hier die AuBbenfliche ver- 
erébert wird, so lange, bis die entstehenden Spannungskrifte infolge 
Vermehrung der Angriffstlichen den itibrigen Oberflachenspannungs- 
kriften die Wage halten. Es wiire dies der Fall der Pseudopodien- 
bildung der Amében oder besser der Vorwolbungen, wie sie ein 


InN* 
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Oltropfen auf lokale Obertlichenspannungsverminderung —ausschickt 
(Abb. 20, 74). Wir miissen uns aber vor Augen halten, dab die Wir- 
kung der Oberflichenspannungsverminderung in unserem Falle eine 
andere sein mub. Wir haben hier eine zusammenhiingende Zellschicht 
iiber einer fliissigkeitsdurchtriinkten Innenschicht; wird nun lokal dic 
Obertlichenspannung der duferen vertliissigten Zellschicht herabgesetzt, 
so braucht das mit der darunter liegenden Schicht nicht der Fall zu 
sein. Wir werden daher nicht erwarten kénnen, dal diese Innen- 
schicht den Spannungsverhiiltnissen der iiuBberen Schicht widerstands- 
los folgt, sondern vielmehr annehmen miissen, da sie infolge ihrer 
starken Kriimmung und Stabilitit den Veriinderungen der diinnen 
AuBenschicht absoluten Widerstand entgegensetzt. Damit hitten wit 
den Fall einer fliissigen Doppelkugel, bei der die Innenschicht auf Ver- 


Abb. 2 


iinderungen der Aubenlage nicht mit anspricht. daher auf solche lokale 


Oberflichenspannungsverminderung hin ihre Kugelgestalt beibehalten 


mub. Die Folge eines solchen Verhaltens wiire dann aber die, dal auf 
lokale Spannungsverminderung auben ein Hinwandern der AuBenschicht 
an die Stelle verminderten Druckes erfolgen mul, wodurch an dieser 
Stelle die Oberfliche vorgewélbt wird, wihrend sie sich in den iibrigen 
Partien verdiinnt und wobei die Innenkugel ihre Kugelgestalt beibehilt 
(Abb. 20, 24). Ist aber (wie beim Frosch und Triton) in der Mitte 
dieses vorgewOlbten Feldes eine Stelle vorhanden, welche mit der 
darunter liegenden Schicht fest verbunden ist und sich nicht abheben 
liBbt, so wird eine Doppelwélbung entstehen miissen (Abb. 20, 20). 
Dies gilt aber nur fiir den Fall, dab die Innenkugel den Spannungen 
der AuBenschicht absoluten Widerstand entgegensetzt. Im anderen 
Falle wird die Innenschicht mit vorgedriingt werden und es miibten 
so Bilder entstehen, die an das Verhalten der einfachen homogenen 
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Tropfen erinnern (Abb. 20, /¢), wobei also ein Verlingern in Richtung 
der in der Druckrichtung liegenden Achse, ein Verkiirzen der quer 
dazu liegenden erfolgt, die Kugelgestalt demgemiib verlassen wird, 
ohne dab eine wesentliche Verschiebung der Aubenschicht iiber die 
Innenschicht nétig wird. 

Sehen wir uns jetzt die Bilder an, wie sie Querschnitte durch sich 
bildende Neurulae ergeben (Abb. 21). Wir haben hier folgendes: Zu- 
erst einmal ein Hinwandern der AuBenschicht an die Stelle vermin- 
derten Druckes (Fall D, zum anderen eine Verengerung der Querachse, 
Vergréberung der Vertikalachse (Fall ID). Wir hiitten damit eine deut- 
liche Abweichung von der vorher herrschenden Kugelgestalt und in der 


Tat ein Kompromil} der beiden méglichen Wirkungen. Das heibt aber 


doch wohl, da wir uns vorstellen kénnen, dal der Druck der Auben- 
schicht sich der Innenschicht mitteilt und sie zum Teil zwingt, die 
Gestaltsveriinderung einzugehen, dali aber ande- 

rerseits die Innenschicht geniigenden Widerstand 

entgegensetzt, um die Wanderung der Auben- 

schicht an die Stelle des verminderten Druckes 

méglich zu machen. Wenn wir uns vorstellen, 

dais in der Gegend der Medullarplatte die Ober- 

fiichenspannung herabgesetzt ist und andererseits 

diese Medullarplattenzellen leicht jedem Druck 

nachzugeben imstande sind, so ergibt sich meines 

Erachtens mit einiger Wahrscheinlichkeit die a ae 
Richtigkeit dieser Anschauungen'). 

Wenn ich nun noch auf die Tatsache der Knickung der Riicken- 
linie bei LiCl-Embryonen im Gegensatz zur Aufwélbung in der nor- 
malen Entwicklung hinweisen darf (Beitrag I, Abb. 2), so ist vielleicht 
eine Erklirung darin zu suchen, da} hier durch Fillungswirkung die 
AuBenzone zu sehr verfestigt wird und nicht mehr den Spannungs- 
verhiltnissen in der Weise zu folgen vermag wie im Normalen: dal 
aber in der natiirlichen Entwicklung gerade in Gegend des Kopfes 
eine starke Aufw6lbung erfolgen mul, da hier die Zone der Hirnzellen 
eine recht breite Stelle lokaler Oberflichenspannungsverminderung dar- 
stellen. Immerhin méchte ich diese Tatsache nur mit allem Vorbe- 
halt hier anfiihren. 

Kiimen wir nach dieser Darlegung zu der Auffassung, dal die 
Verminderung der Oberfliichenspannung der Medullarplattenzellen die 
bewirkende Ursache der Zugkraft des vorstoBenden Ektoderms dar- 
stellt, so wiirde die mifbliche Annahme vermieden sein, die friiher 

') Inzwischen habe ich feststellen kénnen, dali in der Tat die Gegend der 
Medullarplatte eine Stelle geringeren Widerstands innerhalb der betriichtlichen 
Spannungen unterliegenden Eioberfliche darstellt. 
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dazu fiihrte, von einer Wirkung des Hornblattes abzusehen, dal niim- 
lich das Ektoderm bei seiner geringen Miichtigkeit die dicke Medullar- 


platte vor sich her zu schieben imstande sein sollte, da ja die eigent- 
liche Veranlassung hier in einer beide Zellarten beeinflussenden iiber- 
veordneten Kraft zu suchen ist. Ich glaube, dal} dieser Versuch eine: 
Beantwortung der Frage, woher der Zug des Ektoderms, der als Haupt- 
faktor der Medullarfaltung in Betracht kommt, sich erkliiren labt 
bzw. auf welche Krifte er zuriickzufiihren ist, manches fiir sich hat. 
Doch hoffe ich, in dieser Hinsicht noch zu gesicherteren Schliissen zu 


kommen. 
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Uber Ausbleiben der Teilung, respektive tiber ungleiche 
Teilung des Golgischen Apparates wiihrend der Spermato- 
genese bei der Hausspinne (Tegenaria domestica Cl.). 
Von 
Julja Sokolska. 

Aus dem Zoologischen Institut an der Jan Kazimierz-Universitiit 
in Lwow |Lemberg}.) 

Mit 14 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 28. Mdrz 1924.) 


Mit dem Auffinden des Golgischen Apparates in verschiedenen Zellen 
der Hausspinne beschiftigt, habe ich bemerkt, daB dieser wiihrend det 
ersten Spermatozytenteilung entweder keiner oder einer sehr ungleich- 
mibigen Teilung unterliegt. Da mir ein solches Verhalten des Gol- 
gischen Apparates wiihrend der Zellmitose aus der Literatur bislang 
unbekannt ist, scheint eine nihere Beschreibung dieses eigentiimlichen 
Vorganges angezeigt zu sein!). 

Im Bukettstadium (Abb. 1) ist das Spermatozyt der Hausspinne 
schon fast vollstiindig erwachsen und sein Plasma groBtenteils an einem 
Pole, an welchem sich auch der Golgische Apparat befindet, angesammelt. 
Die Darstellung (Schwiirzung) des Golgischen Apparates wurde mittels 
zweier Moditikationen der Sjoval/schen Methode vorgenommen, niimlich 
mittels des Chrom-Osmium-Verfahrens nach Hirsch/er und des Sublimat- 
Osmium-Verfahrens nach Weg. 

Der Golgische Apparat besteht hier aus membranartigen, ganz un- 
regelmibig geformten Elementen, von denen nahezu jedes eine beson- 
dere Gestalt und Grébe aufweist. 

In den Spermatozyten, die schon das Maximum ihrer Grobe erreicht 
haben, beobachten wir den Apparat fortwihrend an einem Pole ent- 
weder in Gestalt einiger kleinerer membranartiger bzw. schalenformiger 
Elemente (Abb. 2) oder in Gestalt von kaum zwei Elementen, die sich 
aber dafiir durch entsprechend michtigere Dimensionen auszeichnen 
(Abb. 3). Das ist als eine Tendenz zur Konzentration der Apparat- 
elemente zu deuten, die jedoch nie einen solechen Grad erreicht, damit 
der Apparat in Gestalt eines einheitlichen Koérpers auftriite; sogar das 
Bild, welches uns Abb. 3 zeigt ist schon verhiltnismabig selten, denn 


1) Bachr (Arch. f. Zellforsch. 3. 1909) beobachtete bei der Spermatogenese det! 
Aphiden ein fhnliches Verhalten gewisser Plasmaeinschliisse, die er als Mito- 


chondrien bezeichnet. 
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auf diesem Stadium sehen wir gewo6hnlich eine gréBbere Anzahl kleinere: 
Apparatelemente. Diese erscheinen deutlich als becher- oder schalen- 
formige Gebilde, an welchen eine mit Osmium geschwiirzte Hiille und 
ein ungeschwiirzter Inhalt (Apparathiille und Apparatinhalt nach Hirsch- 
ler®), chromophile und chromophobe Substanz nach Hyman*) zu unter- 


X e. 4 


Abb. 1 Abb. 2 Abb. 3 


scheiden ist*). Da die Schwarzung der Apparathiille eine transparente 
ist, erscheint sie im optischen Durchschnitt als ein kreisférmiger oder 
unregelmibiger aber nie vollstiindig geschlossener Ring oder Schleife, 
deren Inhalt mit dem sie umgebenden Zellplasma in Verbindung steht. 
Diese Bilder gibt uns das sog. ,,pachyténe*-Stadium, das bei der Haus- 
spinne verhiltnismiBig lange anzudauern scheint, denn die Mehrzahl 
der auf jedem Schnitte zu beobachten- 
den Zellen gehért eben diesem Stadium an. 

Darauf folgt vielleicht das interessan- 
teste Stadium. Wenn niimlich der Kern 
deutlich in Vorbereitung zur Teilung 
begriffen ist und die dicken Chromatin- 
fiden darin schon vollstindig regellos 
gelegen sind, verlibt der Apparat, wel- 
cher sich ausschlieBlich an einem Zellpole 
aufgehalten hat, seine einpolige Lage 


und wir sehen seine Elemente im gan- 
zen Zellplasma, d. h. um den Kern herum 
verstreut. Dabei verwandeln sich gew6hn- 
lich die einzelnen Apparatelemente deutlich in Elemente von mehr 
primitiver Form, nimlich in Stibchenelemente um. 


') Hirschler, J.: Arch. f. mikroskop. Anat. 41. 1918. 

2) Hyman, O. W.: Journ. of morphol. 37. 1923. 

') Zur Darstellung des Goigischen Apparates bediente ich mich zweier Modi- 
fikationen der Sjéval/schen Methode, nimlich des Chrom-Osmium-Verfahrens nach 
Hirschler und des Sublimat-Osmium-Verfahrens nach Weég/. 
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In dem folgenden Stadium der Tetradenbildung liegen jetzt wieder 


die Apparatelemente ausschlieBlich an einem Pole und zwar entweder 
in der friiheren Gestalt membranartiger becherformiger Gebilde (Abb. 4) 
in geringer Anzahl von kaum zwei bis héchstens drei oder schon in 
neuer Gestalt von Schleifenelementen (Abb. 5) mit schwarzgefiarbter 
Apparathille und hellerem Apparatinhalt, welche Form fiir die Apparat- 
elemente zur Zeit der ersten Spermatozyten-Mitose charakteristisch ist. 

Im Stadium der ersten Spermatozyten-Mitose tritt der Apparat immer 
in Gestalt von Schleifen auf, deren Zahl wiederum die fast in der Regel 
nur zwei betrigt und nur in einer Zellenhalfte (Abb. 6-——8) zu liegen 
kommen; selten (Abb. 6) finden wir auch am entgegengetzten Pole Appa- 
ratschwirzungen, deren Masse aber im Verhiltnis zur Masse der am 
vegentiberliegenden Pole angesammelten Apparatsubstanz aiuBerst klein 
ist. Das macht den Eindruck als ob dieser winzig kleine Teil der 


Abb. ¢ Abb. 7 Abb. s 


Apparatsubstanz nach dem Stadium der verstreuten Lagerung der Apparat- 
elemente ganz zufilligerweise an der alten Stelle geblieben wire, wih- 
rend die Mehrheit oder auch die ganze Masse der Apparatsubstanz sich 
im Stadium der Tetradenbildung wieder um den einen Pol herum kon- 
zentriert hat. 

Diese Bilder deuten auf eine iniquale Teilung der Apparatsubstanz 
oder auf ein Ausbleiben ihrer Teilung wihrend der ersten Spermato- 
z\tenteilung. In demselben Sinne sprechen auch die nachst spiiteren 
Stacdien, wenn sich die Zelle vollstiindig in zwei Spermatozyten zweiter 
Ordnung geteilt hat. In den beiden Tochterzellen treffen wir dann 
differente Bilder an und zwar befindet sich der ganze Apparat in nur 
einem Spermatozyte zweiter Ordnung (Abb. 9, 10) wiihrend das andere 
meist keine Spur von Schwarzfirbungen aufweist. Abb. 11 stellt 
gleichfalls die erste Spermatozytenteilung dar, mit dem Unterschied 
(was bei der Hausspinne hiiufig zu beobachten ist), dal} ehe noch die 
vollstandige Durchschniirung des Plasmas zwischen den beiden Sper- 
matozyten zweiter Ordnung stattgefunden hat, ihre Kerne schon wieder 





428 J. Sokdlska: Cher Ausbleiben der Teilung, resp. iiber ungleiche 


in Teilung begriffen sind, wodurch verhaltnismabig oft vielkernige Zellen 
im Bereiche eines Plasmaterritoriums entstehen. Hier beweist diese 
Zweiteilung der Kerne, dab wir es mit der ersten Spermatozytenteilung 
zu tun haben; die dem einen Spermatozyte zweiter Ordnung entspre- 
chende untere Plasmapartie, in welcher wir das Gros der Apparatsub- 
stanz bemerken, ist auf solche Weise angeschnitten worden, dal wit 
in ihr keinen Kern wahrnehmen. 

Indem wir nun die Tatsache der iniiqualen Teilung der Apparat- 
substanz bzw. das Ausbleiben seiner Teilung im Auge behalten, miissen 
wir im AnschluB daran auf folgendes aufmerksam machen: eben diese 
erste Spermatozytenteilung bei der Hausspinne, welche ein ausgepriigtes 
akzessorisches Chromosom (diese Gebilde haben Wallace") und Painter? 
auch bei anderen Araneiden beobachtet) besitzt. verlauft in der Weise, 
dal jenes in der Mitose doppelt auftretende, ohne den Moment de: 
Metakinese abzuwarten, also schon auf dem Stadium des Muttersterns 


Abb. o Abb. 1 Abb 


sich in der Nihe eines der Spindelpole befindet. in ziemlich weiter 
Entfernung von allen noch in der Aquatorialebene der Zelle liegenden 
\utosomen. Infolgedessen entstehen aus der ersten Spermatozyten 
teilung bei der Hausspinne zweierlei Spermatozyten zweiter Ordnung, und 
zwar solehe, die beide Heterochromosomen enthalten und solche, die kein 
Heterochromosom aufweisen. Wie nun im Hinblick auf die Chromo- 
somengarnitur zweierlei Spermatozyten zweiter Ordnung unterschieden 
werden kénnen, ebenso lassen sich auch (wie sich dies aus den vor- 
hergehenden Tatsachen ergibt), in Hinsicht auf die in ihnen enthaltens 


Apparatsubstanz zwei Arten von Spermatozyten zweiter Ordnung unter- 


scheiden. Die eine von ihnen enthilt die ganze (Abb. 9, 10) oder fast 
die ganze (Abb. 11) Masse der Apparatsubstanz, die in der vollkommen 
erwachsenen Spermatozyte erster Ordnung enthalten war, wihrend die 
andere entweder iiberhaupt keinen Apparat oder nur einen verschwin - 
dend kleinen Bruchteil desselben enthilt. Durch die erste Teilung 
entstehen also Spermatozyten zweiter Ordnung, die einander weder hin 


) Wallace, Lo: Anat. Anz. 18, 1900 
‘) Painter, T.: Zool. Jahrb., Abt. f. Anat. 38S, 1914 
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sichtlich ihrer Chromosomengarnitur noch der in ihnen enthaltenen 
Apparatsubstanz gleichen. 

Die Dauer der Spermatozyten zweiter Ordnung scheint ungewéhn- 
lich kurz zu sein. Das folgende Stadium ist auf den Abb. 12——14 dar- 
vestellt. Die Kernteilung ist hier schon vollzogen, sogar die Tochter- 


kerne haben sich vollkommen rekonstruiert, nur das Plasma zégert 
noch mit der Durchschniirung, was bei Spinnen im allgemeinen hiutig 
heobachtet wird. Abb. 12 zeigt uns den Beginn der Plasmaeinschniirung. 

Alle drei Abbildungen stellen zweifellos Tochterzellen von Sper- 


matozyten zweiter Ordnung dar, welche die ganze Apparatsubstanz 


erhalten haben. Wir sehen hier den Apparat fast gleichmibig zwischen 
die, den einzelnen Kernen angehérenden, noch nicht voneinander ge- 
trennten Plasmaterritorien aufgeteilt. Die Apparatelemente haben hier 
die Form deutlich membranartiger Gebilde, deren jiuBere, schwarzge- 
farbte Hiille wahrscheinlich die Form eines Beckens und im optischen 
Durchsehnitt die Form von Sicheln, unvollkommen geschlossenen Ringen 


oder dreierférmigen Gebilden hat. Aus diesen Bildern kénnen wit 
schlieBen, dal} in der Spermatozyte zweiter Ordnung, welche wihrend 
der ersten Teilung den Apparat erhalten hat, dieser Plasmabestandteil 
wihrend der zweiten Teilung ungefihr gleichmibig zwischen die beiden 
Tochterzellen, d. i. zwischen die Spermatiden, verteilt wird. 

In gleicher zerstreuter Form finden wir den Apparat in den durch 
Teilung frisch entstandenen Spermatiden. 

Das Bild, welches wir beziiglich des Verhaltens des Golgischen Appa- 
rates wiihrend der Spermatogenese bei der Hausspinne in den voran- 
vehenden Zeilen entworfen haben, bedarf noch einiger Erganzungen, 
die wir demniichst einzuholen beabsichtigen. 

Es ist mir eine angenehme Pflicht dem Direktor des Instituts Herrn 
Prof. Dr. Jan Hirschler fiir die seinerseits erfahrene Unterstiitzung 
meinen verbindlichsten Dank auszusprechen. — 


Lwow (Lemberg) im Februar 1924. 








-ancreaslippchen in der Milz einer jungen Katze. 
Von 
Robert Kuntschik und Georg Salzer. 
Aus dem Histologischen Institut der Universitit Wien, 
Vorstand: Prof. Dr. Josef Schaffer.) 
Mit 3 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 2. April 1924.) 


Gelegentlich der Untersuchung einer Katzenmilz konnten wir fest- 
stellen, daB in diesem Organ einerseits Pancreaszellgruppen  einge 
schlossen waren, wihrend andererseits die Milz mit ihren Gewebsele- 
menten in das ihr anliegende Pancreas eindrang. Es handelt sich also 
um eine Versprengung von Pancreasgewebe in die Milz und um teil- 
weise Verwischung der anatomischen Grenzen zwischen beiden Organen. 

Das untersuchte Material stammte von einem 5 Wochen alten gesun- 
den miinnlichen Kiatzchen, das sich in gutem Ernahrungszustand be- 
fand. Es war mit Chloreform getétet worden und verschiedene Organe 
wurden zur histologischen Untersuchung entnommen. Eine genauere 
anatomische Untersuchung hatten wir nicht vorgenommen, da wir nu 
die Herstellung normal-histologischer Priparate beabsichtigten, so dal} 
leider die niheren topographischen Beziehungen zwischen Milz und 
Pancreas nicht festgestellt worden waren. Im Gekrése der Milz waren 


Liippchen eingeschlossen, die wir fiir mesenteriales Fett hielten. Erst 


die histologische Untersuchung ergab, dal} es sich teilweise um Pancreas- 
lappchen handelte. Die genaueren Verhiiltnisse sind die folgenden 
Siehe Ubersichtsbild Abb. 1.) 

Das im Gekrése der Milz liegende Pancreas reicht am Hilus der 
Milz auf eine Strecke von etwa °/, mm in deren Liingsrichtung und 
auf 2,5 mm in der Breite so an jene heran, daB die bindegewebigen 
Kapseln beider Organe zu einer einheitlichen Grenzschicht verschmel- 
zen, Was besonders schén an nach Mallory gefiirbten Schnitten zu sehen 
ist. Diese Bindegewebsschicht wird nun an mehreren Stellen von Pan- 
creaslappchen und -schliuchen durchbrochen, welche vom Hauptkérper 
der Driise abgehen und verschieden weit in die Milz hineinragen. Man 
kann diese Schliuche nicht etwa als Ausstiilpungen des Pancreas auf- 
fassen, die in Buchten der Milz hineinreichen; denn sie werden nicht 
von einer Fortsetzung der zwischen beiden Organen liegenden Binde- 
vewebsschicht begleitet und umhiillt, sondern besitzen bloB eine zellige 
Membrana propria. Auch weitab vom Hauptkérper des Pancreas finden 
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sich Pancreaslappchen in der Milz versprengt, von denen die am wei- 
testen entlegenen schon nahe der lateralen (diaphragmalen) Milzoberfliche 
liegen. Alle in die Milz hineinragenden oder versprengten Pancreas- 
lippchen sind regellos in sie eingelagert, ohne einheitliche topographische 
Beziehungen zu ihren Gewebselementen einzugehen. Am_ hiiufigsten 
findet man sie in der Pulpa; sie durchwachsen aber auch Mal pighische 
Kérperchen, seltener schlieBen sie sich dem Verlaufe der Trabekel an 


oder sind sogar in sie eingelagert. Von den mit dem Hauptkérper des 


Abb. 1 Ubersichtsbild Hiimalaun-Losin. Vergr. ca. 100, auf 4, verkleinert 
LS Bindegewebsschicht zwischen Pancreas und Milz; WV Milz; WZ Megakaryocyten; LA Mel; 
sches Korperchen, das sich keilf6rmig ins Pancreas vorschiebt; P Pancreas; 7; in die Milz ein 
wuchernde Pancreasschliuche: /» versprengtes Pancreaslippchen mit Ausfiihrungsgang 44 
IP volistiindig isoliertes Pancreaslippchen. 


Pancreas nicht direkt in Verbindung stehenden versprengten Liippchen 
gehen stellenweise Ausfiihrungsgiinge ab. Diese haben im Verhiltnis 
zu den zugehoérigen Liippchen oft recht grobe Dimensionen, vereinigen 
sich bisweilen noch innerhalb der Milz zu gréBeren und durchbohren 
nach manchmal auffallend langem, selbstindigem Verlauf die mehrfach 
erwihnte bindegewebige Trennungsschicht, um ins Pancreas tiberzugehen. 
Bei der Verfolgung der Serie sind auch soleche Lappchen nachzuweisen, 
die mit dem Hauptkérper der Driise weder unmittelbar noch mittelbar 
in Zusammenhang stehen, sondern allseits von Milzgewebe umschlossen 








R. Kuntschik und G. Salzer: 


sind, so da es bei ihnen zu einer vollstandigen Isolierung gekomme: 
ist. Auch diese Lippchen haben gegen das umgebende Milzgewel, 
keine bindegewebige Umbhiillung. 

Der zellige Aufbau und der Zustand des in die Milz versprengte: 
Pancreasgewebes ist nun an verschiedenen Stellen ganz verschieden. 
Es finden sich Laippchen, deren Membrana propria vollstiindig ist und 
die ein deutliches Lumen besitzen'). Die Zellen besitzen die bekannt: 


Form von Pyramidenstutzen mit nach auben gerichteter Basis. Man 


kann deutlich eine aubBere Zone, die den groben kugeligen Kern mit 
deutlichem Kernkérperchen enthalt, und eine innere mit Zymogengra- 
nulis gefiillte unterscheiden. Auch zentroacinire Zellen sind manchma! 
vorhanden. Das Aussehen ist als: 

wie bei normal exokrin funktio- 

nierenden Acinis mit geladenen 

Zellen. Es sei gleich hier be- 

merkt, dab wir Langerhanssche 

Zellinseln weder in den der Milz 

anliegenden noch in den in sie 

versprengten Pancreasteilen fin- 

den konnten. Im Gegensatz zu 

den eben beschriebenen, wohler- 

haltenen Pancreaslippchen gibt 

es aber auch solche, die in Zer- 

fall begriffen sind. Man kann an 

ihnen alle Stadien der beginnen- 

den und fortschreitenden Zerst6- 

2. Beginnende ZerstOrung eines eingesprengten ° 
Pancressiigpchens IP. rung vom wohlerhaltenen Acinus 

BB ecto gral peg ~ RecA a bis zur fast vollstiindigen Auflé- 
Zymogengranulis geladen. sung beobachten. Der Gang der 


Abb. 2 und 3: Farbung Hiimalaun-Kosin; Vergr. 


on. O50. cad ©, void Zerstérungist der, daB an einer 


Stelle eines Liippchens Milzge- 
webe wie durch eine Art Hilus eindringt (Abb. 2), das Lumen erfiillt 
und von innen heraus eine Auflésung durch die phagocytiire Tatigkeit 
von Milzelementen erfolgt. Von einer vorhergehenden Atrophie oder 
Nekrose der Liippchen ist nichts zu sehen und das Eindringen von Milz- 
vewebe ist keine sekundire Erscheinung, etwa um die Reste der nekro- 
tischen Zellen wegzuschaffen, sondern es ist das Primire, da beim 
ersten Eindringen von Milzgewebe die Kerne der Pancreaszellen noch 
gut erhalten sind und die Zellen sogar noch reichlich Zymogenk6érnchen 


') Im Gegensatz zum Hauptkorper der Driise, in dem sich einige durch Sekret- 
stauung cystisch erweiterte Acini finden, die mit einer durch die Fixation geron 
nenen Masse gefiillt sind, ist das Lumen der versprengten Laippchen nirgends 
iuffallend erweitert. 
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enthalten. In einem spiteren Stadium (Abb. 3) sind die Zymogengranula 
nicht mehr zu sehen und die Zellen erscheinen von den eingedrungenen 
phagocytiren Elementen der Milz wie angenagt. Auch die Membrana 
propria ist nicht mehr vollstiindig. Dadurch ist die Anordnung zu 
Schlauchen ganz unkenntlich gemacht und einzelne Pancreaszellen kom- 
men frei und ohne Zusammenhang mit anderen ins Milzgewebe zu liegen. 

Was die Ausfiihrungsgiinge anlangt, so besitzen sie ein kubisches bis 
zvlindrisches Epithel mit gut erhaltenen Kernen und hellem Protoplasma. 
lhre Abgrenzung gegen das Milzgewebe erfolgt durch eine zellige Mem- 
brana propria. Eine bindegewebige Hiille fehlt ihnen ebenso wie den ver- 
sprengten Driisenliippchen. 

In dem beschriebenen Falle handelt es sich gewissermaBen um eine von 
der Natur selbst unter idealen Bedingungen vorgenommene Transplan- 
tation von Pancreas in Milz. 

Interessant ist der Vergleich 

dieses Falles mit den Ergeb- 

nissen experimentell vorge- 

nommener Transplantatio- 

nen. Verpflanzung von Pan- 

creasgewebe in Milz haben 

Ottolenghi (1). Kyrle(2), Pratt 

und Murphy (3) versucht. 

Ottolenghi, der das Meer- 

schweinchen als Versuchstier 

wahlte, beobachtete im In- 

nern des transplantierten 

Stiickes Nekrose, wihrend in I y cniemanan tes te sah onion nat n 
der Peripherie das Gewebe = der Membrana propria: Z/’ zertallende Pancreaszellen, 
zunichst erhalten blieb. In 

der peripheren Zone bildeten sich durch Erweiterung der Lumina 
kleine Cysten; kleinere Ausfiihrungsgiinge wuchsen in die Liinge, waren 
aber beiderseits blind geschlossen. Aus den gréBeren Ausfiihrungsgiin- 
ven entstanden ebenfalls Cysten, die aber bedeutend gréBer waren, als 
die aus den Acinis hervorgegangenen. Durch reichliche Bindegewebs- 
wucherungen wurde der gréBte Teil des Transplantates ersetzt. Kyrle, 
der an Hunden und Meerschweinchen operierte, sah das Parenchym, 
soweit es nicht infolge der schlechten Erniihrung gleich nach der Ope- 
ration der Nekrose verfallen war, atrophieren, die Ausfiihrungsgiinge da- 
vegen wuchern. Von diesen bildeten sich wieder Driisenlippchen; doch 
konnte diese Neubildung fiir den Zerfall nicht aufkommen und Binde- 
vewebe ersetzte die Defekte. Auch Pratt und Murphy fanden bei Hun- 
den und Katzen bindegewebige Involution des in die Milz verpflanzten 
Pancreasstiickes. Nur in einem Fall, wo gestielt transplantiert und der 
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Stiel in einem zweiten Akt durchschnitten wurde, erhielten sich i: 
dem ersetzenden Bindegewebe einige Lippchen. In unserem Fall, w: 


jede bei der Operation unvermeidliche Schiidigung des Transplantate 


ausgeschaltet ist, unterliegt das versprengte Pancreasgewebe ohne voraus 
gehende Atrophie dem aktiven Angriff der Milz. Und doch sollte ma: 
fir die Pancreaszellen bei dem jugendlichen Alter des noch in Ent 
wicklung begriffenen Individuums eine besondere Vitalitat und Wide: 
standsfihigkeit annehmen. Dab diese nicht geniigt, um dem Angriff 
der Milz standzuhalten, beweist deren groBe phagocytire Kraft gegen 
organfremdes Gewebe. Durch diese Gewebszerstérung erkliirt sich auch) 
das Vorhandensein von vollstiindig isolierten Pancreaslippchen. Man 
mu sich vorstellen, da von den urspriinglich kontinuierlich zusammen- 
hiingenden, in die Milz einwachsenden Pancreasschliuchen Teile zerstért 
wurden, wodurch einzelne Lappchen aus dem Verbande geldést, abge- 
schniirt und isoliert wurden. Das Vorhandensein langer Ausfiihrungs- 
giinge, die frei in der Milz liegen und an denen manchmal ein ganz 
unverhiiltnismabBig kleines Liippchen hingt, wird wohl so zu verstehen 
sein, daB ein Teil der dem Ausfiihrungsgang anliegenden Liippchen 
schon der Zerstérung anheimgefallen ist, wihrend dieser selbst erhalten 
blieb. Die Resistenz der Ausfiihrungsgiinge, die sich hier zeigt, geht auch 
aus den oben erwihnten Versuchen Ayr/es hervor, sowie aus Transplan- 
tationsversuchen, die H. Fischer (4) mit dem Pancreas von Amphibien an- 
vestellt hat. Ein bemerkenswerter Unterschied gegeniiber den Transplan- 
tationsversuchen ist, dab in unserem Fall das zerst6rte Pancreasgewebe 
nicht durch Bindegewebe ersetzt wird, sondern spurlos verschwindet. 

Auch andere Organe wurden vielfach experimentell oder aus thera- 
peutischen Griinden in die Milz verpflanzt. Die Ergebnisse dieser Ver- 
suche sind recht verschieden. Am _ giinstigsten sind noch die Resul- 
tate bei Verpflanzung von Schilddriisengewebe. Es seien nur einige 
Versuche erwihnt. So implantierte Payr (5) bei Hunden, Katzen, Kanin- 
chen und Meerschweinchen Thyreoidea in die Milz und konnte die Tiere 
nach der Operation trotz Entfernung der normal gelagerten Schilddriise 
einige Monate am Leben erhalten: daraus geht hervor, daB das Trans- 
plantat funktionstiichtig erhalten blieb. Bei einem myxédematésen 
6 jahrigen Madchen erzielte er sogar durch homoioplastische Transplan- 
tation von Schilddriisengewebe der Mutter in die Milz des Kindes 
somatische und intellektuelle Fortschritte (6). Auch Carraro (7) brachte 
Thyreoideagewebe in der Milz bei Kaninchen zur Einheilung, doch gibt 
er anderen Transplantationsstellen (Peritonealhéhle, subcutanes Zellge- 
webe) den Vorzug. Heteroplastische Verpflanzungen waren erfolglos (8). 
Auffallend lang (3 Jahre) blieb ein von Sti/ling (9) bei einem Kaninchen 
in die Milz verpflanztes Epoophoron mit normaler Struktur erhalten. 
Diesen verhiltnismabig giinstigen Ergebnissen, die aber auch meist 
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keine Dauererfolge bedeuten, steht eine groBe Anzahl von schlechten 
vegeniiber. So gingen Nebennierenstiicke, die Coenen (10) bei Hunden, 
Moussu und Le Play (11) bei Hunden und Kaninchen in die Milz 
verpflanzten, zugrunde und auch Kaninchenmilz, die Liidke (12) (aller- 
dings heteroplastisch) in die Milz von Hunden und Affen verpflanzte, 
lieB sich nach 2 bis 3 Monaten nicht mehr nachweisen. Von den un- 
giinstigen Ergebnissen bei Pancreastransplantationen war schon oben 
die Rede. Aus der groBen Zahl der Versuche, die tiber die Verpflan- 
zung von driisigen Organen in die Milz mit meist ungiinstigem Erfolg 
angestellt wurden, haben wir hier nur einige herausgegriffen. Aus ihnen 
sowie aus unserem Falle, der gleichsam ein Naturexperiment mit Ver- 
meidung aller technischen Fehler darstellt, ergibt sich fiir den Erfolg 
einer Transplantation von parenchymatésen Organen in die Milz im 
allgemeinen eine nicht sehr giinstige Prognose. 

Zuriickkehrend zu unserem Befund an der Katzenmilz méchten wir 
kurz die Frage nach der Funktion der versprengten Pancreaslippchen 
streifen. Bei den gut erhaltenen Liappchen laBt der direkte Zusam- 
menhang mit dem exokrinen Teil der Driise, bzw. das Vorhandensein 
von Ausfiihrungsgiingen sowie der reichliche Gehalt an Zymogenkérn- 
chen die Annahme berechtigt erscheinen, dab es sich um normal exo- 
krin funktionierendes Pancreasgewebe handelt. Den vollstiindig isolier- 
ten und von der Milz angegriffenen Lappchen ist wohl keine Funktion 
mehr zuzuschreiben. Schon oben wurde darauf verwiesen, daB endo- 
krine Elemente nirgends nachzuweisen waren. 

Die Milz greift aber nicht nur die in sie versprengten Pancreas- 
lappchen an, sondern sie dringt stellenweise auch gegen den ihr an- 
liegenden Hauptkérper der Driise vor (Abb. 1), und zwar teils selb- 
stiindig, teils in Begleitung der Ausfiihrungsginge. Hauptsiichlich sind 
es Malpighische Knoétchen, die ins Pancreas vorgeschoben sind und 
ganze Drisenlappen ersetzen kénnen. Das ins Pancreas vorgedrungene 
Milzgewebe hat seinerseits wieder Driisenschliuche umwachsen, an 
denen sich Zerfallserscheinungen bemerkbar machen. Es ist gegen die 
Umgebung nicht scharf abgegrenzt, sondern Lymphocyten dringen 
auch noch ins interlobulire Bindegewebe vor, das stellenweise ganz 
von ihnen durchsetzt ist. An den Stellen, wo einerseits Pancreas- 
schlauche und -ausfiihrungsgiinge in die Milz tibergehen, andererseits 
Milzgewebe ins Pancreas reicht, und selbst Pancreaszellen umschlieBt, 
entsteht eine bunte Durchmischung der Gewebe, so daB eine Grenze 
zwischen beiden Organen schwer zu ziehen ist. 

Eine Versprengung von Pancreas in Milz beschreibt auch Weidman (13) 
bei einer 21 jihrigen Frau, die an Peritonitis gestorben war. Er fand 
in der stark verdickten Milzkapsel reichlich Pancreasgewebe, und zwar 
besonders Ausfiihrungsgiinge sowie eosinophil granulierte Acini und 
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Langerhanssche Zellinseln. Aber auch in die Milz selbst reichten Pan- 
ereasschliuche ohne bindegewebige Umbhiillung hinein, so daB die Milz- 
pulpa direkt an die Pancreaszellen zu liegen kam. Auch der gegen- 
teilige Fall ist beschrieben, nimlich Milzgewebe im Pancreas. So beol) 
achtete Hironaka (14) beim Menschen in der Cauda pancreatis ein 
2,5 em langes und 1,8 em breites Gebilde, das sich als Milz erwies, 
und Gibbes (15) fand in einem Katzenpancreas eine kleine akzessorische 
Milz, die einige Schliuche umwachsen hatte. Innige topographische 
Beziehungen des Pancreas zu seinen Nachbarorganen beschreibt Lu- 
quesse (16) bei einigen niedrigeren Vertebraten: Er fand bei Crenilabrus 
melops (17), einem Teleostier, ein standig vorkommendes ,,Pancréas in- 
trahépatique“, welches in Begleitung der Pfortaderaste weit in die Lebe: 
eindringt. Bei einigen Schlangen (18), z. B. Vipera aspis, bei denen 
die Milz haufig vom Pancreas umgriffen wird, sah er isolierte Pancreas- 
lippchen (hauptsiichlich Langerhanssche Zellinseln) in der Milz und 
kleine akzessorische Milzen im Pancreas. Keine Einwucherung von 
Pancreas in Milz, wohl aber eine sehr innige Aneinanderlagerung beide: 
Organe konnte er sehr haiufig bei der Taube (19) feststellen, bei der 
ein vom tibrigen Organ losgetrenntes akzessorisches Pancreas der Milz 
breit angelagert ist (largement soude). 
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Die Grundidee der vorliegenden Arbeit ist durch den Titel aus- 
vedriickt. Wiahrend meiner, mit Hilfe der neuesten cytologischen Me- 
thoden vorgenommenen Studien am Plasma der Protozoa, bin ich zum 
Ergebnis gelangt, dafi das sogenannte ,,Binnennetz* der Metazoa ein 
Gebilde darstellt, welches der pulsierenden Vakuole der Protozoa, oder 
richtiger ihrer Membran entspricht. 

Auf den ersten Blick kénnte diese Idee paradox erscheinen. In 
der Tat, was hat das komplizierte, nur nach Behandlung mit speziellen 
Methoden auftretende Netz, welches beispielsweise den Kern der Nerven- 
zelle der Wirbeltiere umgibt, mit dem schon in vivo gut sichtbaren 
hellen periodisch ercheinenden und wieder verschwindenden Tropfen 
— mit der pulsierenden Vakuole irgendeiner Infusorie gemeinsam? Und 
doch haben sich zugusten dieser Annahme soviel Tatsachen angesam- 
melt, daB ich mich entschlossen habe, dieselbe, wenn auch nur in Form 
einer Hypothese auszusprechen. 


29" 
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Ich halte es fiir meine angenehme Pflicht meinen verbindlichste; 
Dank Herrn Professor Dr. D. J. Deineka und Professor Dr. V. A. Dog). 
fir ihre freundlichen Entgegenkommen auszusprechen, und gleichfal!- 
der Administration des Peterhofschen Naturwissenschaftlichen Institut- 
in dessen histologischem Laboratorium der wesentlichste Teil der vor- 
liegenden Arbeit angefertigt worden ist. 


I. Bau und Funktion des Exkretionsapparates der Protozoa. 
a) Historisches. 

Seit dem Erscheinen der Arbeit von Spallanzani (1766), wurde dem 
Studium des Baues und der Funktion der pulsierenden Vakuole ein: 
bedeutende Anzahl von Schriften gewidmet. Dieses Organ rief da- 
Interesse der Protistologen hervor, sowohl dank seiner groBen Verbrei- 
tung, welche auf seine wichtige Rolle schlieBen lieB, als auch dank de: 


riitselhaften RegelmibBigkeit seiner Arbeit. 

Es wurden mehrere Annahmen in betreff der Struktur und der Funk- 
tion der pulsierenden Vakuole ausgesprochen, und da das Verstiindnis 
der Funktion gewéhnlich von der richtigen Vorstellung von der Struktur 
abhiingt, so fielen auch allmahlich mit der Lésung einiger rein morpho- 
logischen Fragen, die fehlerhaften Hypothesen iiber die Bedeutung dieses 
Organoids ab. So haben z. B. die Ansichten von Lieherkiihn ('56), Cla- 
paréde ('54), Lachmann ('59), Siebold ('54) und Pritchard (61), die die 
Vakuole fiir ein rudimentires Herz hielten, gegenwiirtig nachdem ex 
bewiesen worden ist, daB die pulsierende Vakuole mit der Umgebung 
in Verbindung steht, und infolgedessen kein geschlossenes System im 
Inneren des Organismus sein kann, nur historisches Interesse. Dasselbe 
gilt auch von der Annahme Ehrenbergs (38), welcher die pulsierende 
Vakuole als ein der miinnlichen Geschlechtsdriise der Metazoa ent- 
sprechendes Organ betrachtete. 

Sehen wir von diesen veralteten Hypothesen ab, so kénnen wit 
feststellen, daB gegenwiirtig drei Ansichten iiber die Rolle des uns inter- 
essierenden Gebildes miteinander konkurrieren: 

1. die pulsierende Vakuole ist ein Respirationsorgan (Spallanzani 
1776), Dujardin ['38), Schmidt ['49), Rofbach {'74) und zum Teile 
Biitschli |'77) und Degen ['05)); 

2. die pulsierende Vakuole ist ein Exkretionsorgan (Stein ['59, 
Griffith ('89\, Gruber (89) und eine ganze Reihe anderer Forscher); 

3. die pulsierende Vakuole stellt ein Organ dar, welches den osmo- 
tischen Druck im Innern des Organismus reguliert und letzeren vor dem 
Eindringen des Wassers von auBen schiitzt (Hartog ('88), Gruber ['89), 
De gen 05), Ste mpell (14) u. a.). 

Ubrigens schlieBen diese drei Ansichten einander keineswegs aus, und 
die Mehrzahl der Forscher, welche der einen dieser Annahmen den Vor- 
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zug geben, lassen gleichzeitig die Méglichkeit der anderen zwei Funk- 
tionen zu. Ihrem Wesen nach sind ja auch die drei erwihnten Funk- 
tionen einander auBerst ahnlich. Die Atmung, als Ausscheidung gas- 
haltiger Produkte des Stoffwechsels, stellt eine Abart der Exkretion im 
weitesten Sinne dieses Wortes dar; was nun die Absonderung des iiber- 
fliissigen Wassers aus dem Organismus anbetrifft, so iibernehmen in den 
meisten Fallen und in den allerverschiedensten Klassen des Tierreiches 
diese Funktion gerade die Exkretionsorgane. Wie wir es weiter sehen 
werden, sind die Forscher, welche die pulsierende Vakuole fiir einen 
osmotischen Regulator halten, gezwungen anzunehmen, daB die durch 
dieses Organoid ausgeschiedene Fliissigkeit eine Salzlésung ist, die sich 
zu dem Protoplasma hyperton verhiilt, d. h. sie rechnen mit der ex- 
kretorischen Funktion der Vakuole als mit einer unumgiinglichen Vor- 
iussetzung fiir ihre osmotische Theorie der Pulsierung. 

Welche Beweise werden nun zugunsten der einen oder der anderen 
Ansicht angefiihrt? Soviel mir bekannt ist, haben wir in der Literatur 
keine direkten Beweise fiir die respiratorische Funktion dieses Organoids; 
zugunsten der Exkretionstitigkeit der Vakuole sprechen die — obwohl 
von niemandem bestitigten — Beobachtungen von Griffith ('89), der 
in der pulsierenden Vakuole der Amoeba, Vorticella und Paramaecium 
Spuren von Harnsiure gefunden haben soll; was die osmotische Theorie 
der Pulsierung anbetrifft, so haben sich in der letzten Zeit soviel Tat- 
sachen, welche dafiir reden, angesammelt, daB sie zweifelsohne die 
glaubwiirdigste und wissenschaftlich am besten begriindete ist, und 
deshalb wollen wir etwas eingehender die zugunsten dieser Auffassung 
angefiihrten Tatsachen analvysieren. 

Als erste Arbeit, in der wir auf bestimmte Weise den Gedanken 
ausgesprochen finden, die pulsierende Vakuole sei ein osmotisches Organ, 
dessen Bestimmung in der Absonderung des iiberfliissigen Wassers aus 
dem Organismus liegt, muB Hartogs 1888 verdffentlichte vorliufige Mit- 
teilung gerechnet werden. 1889 wurde derselbe Gedanke beilaufig von 
Gruber erwaihnt auf Grund seiner Beobachtungen an den Verianderungen 
im Plasma der Actinophris und Amoeba cristalligera bei ihrer Ubertragung 
aus Salz- in Si®wasser und umgekehrt. Am detailliertesten ist diese 
Theorie von Degen ('05) entwickelt worden, der auf Grund zahlreicher 
Experimente die innige Abhingigkeit des Mechanismus der Pulsierung 
von dem osmotischen Druck des Mediums auBer jedem Zweifel gestellt, 
und diesen Tatsachen eine vollkommen erschépfende Erklirung ge- 
geben hat. 

Degens Hauptobjekt war die Infusorie Glaucoma colpidium. Er er- 
mittelte den Einflu8 der Temperatur der im Wasser gelésten Gase, 
der neutralen Stoffe, Basen, Siuren und schlieBlich der Fallungsmittel 
fiir Eiwei8kérper, auf das Tempo und den Charakter der Pulsierung. 








| 





440 D. Nassonov: Der Exkretionsapparat (kontraktile Vakuole) 


Schwache Lésungen von Saéuren und Basen beeinfluBten in keinerle; 
Weise die Arbeit der Vakuole, wogegen starke Lésungen das Tie: 
téteten. Dagegen neutrale Stoffe, wie Rohrzucker, NaCl, KCl, NaNO 
KNOs, NaeSOy, MgSO,, riefen eine gesetzmiBige Verzégerung herve: 
Der Forscher untersuchte die Abhingigkeit des Grades der Verzége- 
rung von der Konzentration der Lésung und erzielte bemerkenswert: 
Resultate. Es stellte sich heraus, dab isosmotische Lésungen verschie- 
dener neutraler Stoffe vollkommen gleiche Verzégerungen in der Pul- 
sierung bedingen, woraus Degen ganz richtig den SchluB zieht, dab dix 
Verzogerung in der Pulsierung ausschlieBlich von der Héhe des osmo- 
tischen Druckes des Mittels, nicht aber von der chemischen Zusammen- 
setzung dieser oder jener neutralen Lésung abhiingt. 

Weiter erwihnt der Verfasser, daf} ausnahmslos alle nackten ein- 
zelligen in SiBwasser lebenden Organismen, sowohl die Protisten, al- 
auch die freischwimmenden Geschlechtselemente der Pilze oder Algen. 
mit pulsierenden Vakuolen versehen sind, wihrend sie bei vielen See- 
tieren und parasitierenden Formen fehlen. Dieses weist auf die innige 
Abhiangigkeit der Pulsierung von dem osmotischen Drucke des Mittels hin. 

Wie denkt sich der Forscher den Mechanismus der Pulsierung im 
Lichte dieser Tatsache? Das Plasma der Infusorien enthialt Lésungen 
von Salzen mit héherem osmotischen Druck als in dem sie umgeben- 
den Medium. Diese Druckdifferenz mu einen verstiarkten ZufluB des 
Wassers ins Innere der Infusorie hervorrufen. Wenn nun der Organis- 
mus keine Vorrichtungen hitte, die ihn vor diesem Zuflusse schiitzen. 
so mubBte er unumgehend anschwellen und zugrundegehen. Dieses findet 
aber nicht statt. Degen meint, daB gerade die kontraktile Vakuole 
zur Ausscheidung des iiberfliissigen Wassers aus dem Organismus de: 
Infusorie dient. 





Welche Kriifte bedingen die Ansammlung des fiir den Korper iiber- 
fliissigen Wassers in dem Hohlraume der Vakuole? Zur Erklirung dieses 
Prozesses miissen zwei Voraussetzungen gemacht werden. Erstens mul} 
die Anwesenheit einer semipermeablen Membran der Vakuole voraus- 
gesetzt werden, und zweitens sind wir gezwungen anzunehmen, dal; 
dem Inhalte der Vakuole stets ein héherer osmotischer Druck eigen 
ist, als dem sie umgebenden Plasma. Nur unter diesen Bedingungen 
wird das Wasser aus dem Kérper durch die semipermeabele Membran 
ins Innere der Vakuole diffundieren, wird sie bis zur Diastole ausdehnen, 
wonach die diinne Pelliculaschicht, welche die Vakuole von dem sie 
umgebenden Medium trennt, dank dem erhéhten Druck reiBt, und der 
Inhalt ausgestoBen wird. Diese beiden Annahmen sind fiir mich von 
gréBtem Interesse. 

Die Frage iiber die Existenz einer permanenten Membran bei det 
kontraktilen Vakuole hat schon laingst Meinungsverschiedenheiten her- 













der Protozoa als Homologon des Golgischen Apparats der Metazoazellen. 441 


vorgerufen. Hier ist die von Taylor ('23) angefiihrte Liste der Forscher, 
welche zu dieser Frage Stellung genommen haben: gegen die Anwesen- 
heit einer bestiindigen Membran: Dujardin (38), Meyen ('39), Stein ('59), 
Wrzesniowski ('69), Perty ('52), Schmidt ('49), Zenker (66), Maupas ('83), 
Rhumbler ('98), Biitschli ('87), Lankester (09), Khainsky (10), Schewia- 
koff (96) und Taylor ('23) selbst: fiir die Gegenwart einer Membran: 
Ehrenberg (38), Siebold ('54), Claparéde ('54), Lachmann (59), Degen ('05), 
Stempell (14), O. Hertwig (23) und einige andere. Somit verneinen die 
meisten neueren Forscher, und unter ihnen Autorititen wie Biitschli 
und Rhumbler, die Anwesenheit einer Membran; eine Ausnahme bilden 
die Anhianger osmotischer Theorie, die auf Grund rein theoretischer 
MutmaBungen dieselbe anzuerkennen gezwungen sind. Degen selbst 
hat die Membran nicht gesehen, setzt aber eine unsichtbare, nur 
physiologisch differenzierte Hiille voraus. Wie wir es weiter sehen 
werden, haben sich Degens theoretische Spekulationen vollkommen be- 
wihrt. Mit Hilfe der Osmierungsmethode ist es mir gelungen, die 
Existenz einer echten permanenten lipoiden Membran bei der pulsie- 
renden Vakuole zu beweisen. 

Was nun die zweite unumgiingliche Bedingung fiir eine Pulsierung 
(nach Degen) anbetrifft — die ununterbrochene Aufrechthaltung eines 
bestimmten osmotischen Druckes im Innern der Vakuole —, so kann 
dieselbe nur auf diese Weise gedacht werden, dali in der Nihe der 
Vakuole oder in ihrem Innern eine bestandige Quelle vorhanden ist, 
welche dem Inhalte der Vakuole osmotisch aktive Stoffe zufiihrt. Als 
solche Quelle kénnte die Membran selbst dienen. 

Man kann die MutmaBung aussprechen, auf welche Weise die Vakuol- 
membran osmotisch aktive Stoffe in sich aufspeichere? Bekanntlich hingt 
der osmotische Druck ausschlieBlich von der Konzentration der Mole- 
kiile in der Lésung ab. Diese Konzentration kann man auf zweierlei 
Art erhéhen: entweder durch Zusetzen zur Lésung neuer Mengen von 
Molekiilen oder durch Spaltung schon vorhandener komplizierter Mole- 
kiile in einfachere. Im gegebenen Falle scheint mir diese zweite An- 
nahme die einzig mégliche zu sein. Sodann miissen wir der Membran 
die Funktion eines Analysators zusprechen, der die komplizierten Mole- 
kiile in einfachere spaltet und sie somit aus osmotisch unaktiven Stoffen 
in osmotisch aktive verwandelt. Dieser SpaltungsprozeB ist meines Er- 
achtens die Energiequelle, auf deren Kosten die Arbeit der pulsieren- 
den Vakuole geleistet wird. 

Was die durch die Vakuole ausgeschiedenen Stoffe vorstellen, weil 
Degen nicht. Vielleicht sind es Exkretionsprodukte oder irgendwelche 
andere Produkte des Stoffwechsels. Jedenfalls mu man (nach Degen) 
der Membran der pulsierenden Vakuole Sekretionsfaihigkeit zuschreiben 
(S. 194— 196). 
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Auch dieses Ergebnis ist fiir mich von auBerordentlich groBer Be- 
deutung. Wie es oben erwihnt wurde, ziehe ich in der vorliegenden 
Arbeit eine Parallele zwischen dem Exkretionsapparat der Protozoa und 
dem Golgischen Apparat der Metazoa, wobei meinen Beobachtungen 
nach (Nassonov ['23)) gerade dieses Organoid mit der sekretorischen 
Tiitigkeit der Zelle verbunden ist. 

Die Hartog-Degensche Theorie wurde nachtriglich von Stempell ('14) 
bestatigt. Er untersuchte genau den Mechanismus der Pulsierung bei 
Paramaecium caudatum und verfertigte ein diese Tiitigkeit illustrieren- 
des Modell. Spiter ist diese Theorie durch die Beobachtungen anderer 
Protistologen bestiitigt worden. So hat M. Zuelzer (07) das Verschwin- 
den der pulsierenden Vakuole bei Amoeba verrucosa infolge ihrer Uber- 
tragung aus SiiB- in Salzwasser festgestellt, was ausgezeichnet durch den 
Wechsel der osmotischen Bedingungen des Mediums sich erkliren laiBt. 

Somit gibt die auf feste konkrete Tatsachen sich stiitzende Hartog- 
Degensche Theorie nicht nur eine Erklirung der Funktion der pulsie- 
renden Vakuole, sondern zeigt uns noch die Mechanik ihrer Arbeit. 
Dieser Mechanismus kénnte natiirlich auch auf die Kontraktionsfihig- 
keit des Plasmas zuriickgefiihrt werden (Schwalbe (66), Engelmann, 
Hertwig {'23)), doch dagegen sprechen sowohl das Fehlen irgendwelcher 
an Mioneme erinnernden Differenzierungen in der Nachbarschaft der 
Vakuole, als auch das Ausbleiben einer Wirkung der anisthetischen 
Stoffe (Degen (05), Taylor {'23) u.a.), welche bekanntlich die Bewegung 
des kontraktilen Plasmas (Wimpern, Mionemen u. a.) entweder auf- 
halten oder sogar vollkommen hemmen. 


b. Technik und Material. 

Wihrend meiner Untersuchungen der Metazoazellen habe ich die 
Uberzeugung gewonnen, da8 die allseitige Kenntnis eines beliebigen 
Objektes die Anwendung von mindestens drei Methoden erfordert. Erst 
nach dem Vergleich der mit diesen drei Methoden erzielten Resultate 
kann man die Organisation der untersuchten Zelle beurteilen. 

Die Arbeiten der letzten Jahre haben uns gezeigt, daB wir im Plasma 
ausnahmslos aller Metazoazellen zwei Gebilde antreffen, die fiir die Zelle 
ebenso obligatorisch erscheinen, wie der Kern. Dieses sind die Chon- 
driosomen und der Golgische Apparat. Deshalb mu jeder Cytologe, 
der eine allseitige Vorstellung von der gegebenen Zelle gewinnen will, 
in erster Linie den Kern und die beiden obenerwihnten Zellbestinde 
in Erscheinung bringen und untersuchen, was aber nur méglich wird, 
wenn mindestens drei verschiedene Methoden angewandt werden. 

Zur Darstellung des Kernes, des Centrosoms und etwaiger iibriger 
Zelleinschliisse bediene ich mich fiir gewéhnlich eines allbekannten 
Sublimat-Essigsiiure- oder alkoholhaltigen Fixationsmittels. Ein der- 
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art zusammengesetzter Fixator lést gewohnlich die lipoiden Organoiden 
mehr oder weniger vollstiindig auf, waihrend der Kern und das Cen- 
trosom besonders deutllch in Erscheinung treten. 

Fir das Studium des Chondrioms wende ich Champys Filiissigkeit 
mit nachfolgender Farbung nach Kull an; bei Untersuchungen des 
‘rolgischen Apparates bediene ich mich der Osmierungsmethode nach 
Kolatschev, und schlieBlich zur gleichzeitigen Darstellung sowohl des 
Apparates als auch des Chondrioms osmiere ich die Objekte nach 
Kolatschev und firbe die Schnitte nach Kull. 

Wenn ich es also mit Metazoa zu tun hatte, trat ich an das Stu- 
dium eines jeden cytologischen Objektes, indem ich diese drei Grund- 
methoden anwende: 1. nicht mitochondriale Fixation, 2. Champy-K ull, 
2. Osmierung nach Kolatschev. Ich habe mich entschlossen mit Hilfe 
desselben Minimums der Methoden auch an das Studium der Protozoa 
zu treten. 

Zwecks allgemeiner Ubersicht und zum Studium des Kernapparates 
wihlte ich Schaudinns, Zenkers, Lenhosseks und andere Fixationsmittel: 
zur Darstellung der Chondriomsfixation und Behandlung nach Champy. 
Paraffineinbettung und Fiarbung der Schnitte nach Kull oder mit 
Heidenhainschem Himatoxylin und schlieBlich Kolatschevsche Osmie- 
rungsmethode, welche bei Metazoa eine elektive Firbung des Golqi- 
schen Apparates bedingt, hat mir bei Protozoa eine ausgezeichnete Im- 
pragnierung der Membran der pulsierenden Vakuole oder ihrer zu- 
fiihrenden Kanile ergeben. 

Die Osmierungsmethode ist, an Metazoa angewandt, ziemlich un- 
bestandig. Wohl bewirkt sie eine vdéllig elektive Impragnierung des 
Apparates, doch farbt sich mitunter auch das Chondriom, so daB wir 
eine gemischte Impriagnierung erhalten, welche ein weniger deutliches 
Bild abgibt als der erste Imprignierungstypus. Mitunter fallt das Os- 
mium diffus im ganzen Plasma aus, ohne ein elektives Bild zu geben. 
In einzelnen Fillen mu8 man sich dem Objekte anpassen und die Be- 
dingungen etwas variieren. Dasselbe kann man auch von der Osmie- 
rung der Protozoa aussagen. Durchaus nicht immer gelingt es sofort 
eine gute Imprignierung der Vakuolenmembran zu erhalten. Bei einigen 
Objekten (Infusoria peritricha) geht die Reaktion schnell und elektiv vor 
sich; bei anderen osmierte sich auBer der Membran noch das Chondriom 
(gemischte Imprignation), und schlieBlich kann man mitunter gute 
Resultate bloB nach einer Modifikation der Ausgangsmethode erzielen. 

Als Fixierungsmittel vor der Osmierung gebrauchte ich eines der 
beiden Gemische: 

entweder I. 3°% Kalium bichrom. . . 2 Teile 
1% Acidum chrom. . .2_,, 
2°) Acidum osmicum. . 1 __,, 
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oder I. 6% Kalium bichrom. 1 Teil 

1°% Acidum chrom. . . 1 

2° Acidum osmicum . l 


Hatte ich es mit festsitzenden Kolonien zu tun, so trug ich sie 
mittels einer Pinzette oder einer Pipette unmittelbar in die Fixations- 
fliissigkeit hiniiber, benutzte ich aber Kulturen freischwimmender Orga- 
nismen, so muBte ich sie mit dem Wasser zusammen fixieren. Dabei 
sind zwei VorsichtsmaBregeln einzuhalten: erstens muB beim Uber- 
tragen der Kultur in das Fixationsmittel die Fliissigkeit aus der Pi- 
pette in einem starken Strahl flieBen. Auf diese Weise erzielt man 
eine augenblickliche Fixierung des Objektes, ohne daB das Stadium 
langsamen Absterbens eintritt. Zweitens hat man darauf zu achten, 
daB die Fixierungsfliissigkeit durch das Zugieben der Kultur nicht mel 
als nur !/; ihres Quantums verdiinnt wird. 

Ich hielt die Objekte 24 Stunden im Fixationsmittel, wonach ich 
sie einer sehr sorgfiltigen Uberwaschung im wiederholt gewechselten 
destillierten Wasser unterwarf; daraufhin wurden die Objekte in 2°. 
Osmiumsiurelésung in eine braune Flasche mit gut schlieBendem Glas- 
stépsel iibertragen. Das Flaischchen bleibt im Thermostat bei 35° C 3 bis 
4 Tage stehen. Vom zweiten Tage an ist ein Kontrollieren der Intensivi- 
tit der Impragnierung vonnéten, wobei man die dem Flaschchen entnom- 
menen Objekte im Mikroskop untersucht. Erweist sich das Objekt als 
zu stark impriigniert, so kann man das Objekt auf kurze Zeit in Ter- 
pentin tibertragen und eine schwache Differenzierung erzielen. 

Nach beendeter Impriignierung werden die Objekte in Wasser ge- 
spilt und in steigendem Alkohol gehirtet. Sind die Objekte nicht zu 
groB, oder liegt die pulsierende Vakuole an der Oberfliiche des Tieres 
(Infusoria holotricha, Flagellata), so kann man sich mit Totalpriiparaten 
begniigen, welche mitunter ausgezeichnete Bilder geben (Paramaecium 
caudatum); sind jedoch die Objekte sehr groB und die pulsierende 
Vakuole von der Oberfliiche weit ins Innere geriickt (Infusoria peri- 
tricha), so mui man zur Paraffineinbettung und zu Schnitten greifen. 

Mit Hilfe dieser Methoden ist es mir gelungen die Membran det 
pulsierenden Vakuole bei folgenden Formen darzustellen: 


Infusoria holotricha. 
1. Paramaecium caudatum. 
2. Lionotus folium. 
3. Nassula lateritia. 


Infusoria peritricha. 
4. Campanella umbellaria. 
Epistylis gallea. 
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6. Zoothamnium arbuscula. 
i. Vorticella spec. 
Flagellata. 


S. Chilomonas paramaecium. 


An Infusoria peritricha, Lionotus folium und Nassula lateritia er- 
zielte ich Resultate bei Anwendung beider erwihnten Fixationsmittel, 
wobei das erste Verfahren ein zarteres und reineres Bild ergab, wo- 
vegen das zweite ein wahrheitsgetreueres und schnelleres Resultat her- 
vorbrachte. Was nun Paramaecium und Chilomonas anbetrifft, so ist 
es mir hier gelungen eine Impragnierung erst nach Anwendung des 
zweiten Fixationsmittels zu erhalten. 


c. Exkretionsapparat der Infusoria peritricha. 

Fiir das detaillierte Studium des Exkretionsapparates (pulsierende 
Vakuole) dieser Gruppe haben sich die Formen Campanella umbellaria 
und Epistylis gallea am zweckmiBigsten erwiesen. Besonders ist letztere 
infolge ihrer groBen Durchsichtigkeit und ihrer Armut an Nahrungs- 
vakuolen, deren UberfluB8 bei Campanella umbellaria dieses Objekt fiir ein 
Studieren der kontraktilen Vakuole in vivo ginzlich untauglich macht, 
fir die Beobachtung in lebendem Zustande sehr geeignet. Die Im- 
prignierung der Membran dieses Organoids bei Campanella umbellaria 
hingegen geht auBerordentlich deutlich vor sich und wir erhalten an 
Schnitten eine sehr reine und feine Zeichnung. Deshalb gebrauchte 
ich zum Beobachten in vivo hauptsiichlich Epistylis, wahrend mir Cam- 
panella als wichtigstes Osmierungsobjekt diente. Was die itibrigen For- 
men wie Zoothamnium und Vorticella — anbetrifft, so untersuchte 
ich sie blo} um meine an den zwei Hauptobjekten angestellten Be- 
obachtungen zu_bestiitigen. 

An allen nach obenerwihntem Verfahren osmierten Campanella- 
Priiparaten, an allen durch die kontraktile Vakuole gefiihrten Schnitten 
fallt uns in erster Linie der Umstand auf, daB wihrend aller Pulsie- 
rungsstadien von der éuBersten Systole an, und bis zur extremen Dia- 
stole, die pulsierende Vakuole von dem sie umgebenden Plasma stets 
von einem doppelt-konturierten, intensiv-schwarzen Streifen abgegrenzt 
ist (Abb. 1—3 und 17—22). Dies ist die wahre Vakuolenmembran. 
welche sich vom iibrigen Plasma durch ihre Fahigkeit unter Umstin- 
den das Osmiumtetroxyd zu Metallosmium elektiv zu reduzieren, unter- 
scheidet, eine Fihigkeit, welche auf die lipoide Natur dieses Gebildes 
hinweist. 

An Priiparaten erhalten wir die Vakuole in allen ihren Pulsierungs- 
stadien. Wiihrend der Diastole hat sie das Aussehen eines ziemlich 
regelmiBigen Kreises mit ca. 15 « Durchmesser und ist mit einer 
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1,5—2 « dicken osmiophilen Haut versehen (Abb. 1 und 21). Dj 
Membran ist vom Plasma sehr scharf getrennt und von einer ji) 
dicht anliegenden Schicht stark glinzender Kérnchen umgeben (Abb. | 
Wie wir es weiter sehen werden, sind diese Kérnchen — Chondrio- 
somen. 

AuBer den Bildern voller Diastolen finden wir eine ganze Reily 
Ubergangsstadien zur Systole: Vakuolen mit gerunzelten, stellenweise 
gekriimmten Konturen (Abb. 17), Vakuolen, bei denen diese Kriim- 
mungen tiefer in den Hohlraum eindringen (Abb. 2 und 18), wobe 
wir an Schnitten meistens ihrer drei zihlen kénnen, so daB wir ein 
Dreieck mit konkaven Kanten erhalten (Abb. 18), und schlieBlich Va 
kuolen, die fast kein Lumen mehr aufweisen: die gegeniiberliegende: 
Seiten haben sich fest aneinandergelegt und nur noch an einigen Stelle: 
ist ein winziges Lumen zu bemerken (Abb. 19). 

Man kann feststellen, daB wihrend aller dieser Stadien die Dick: 
der Membran, wie es auf Abb. 18—21 zu sehen ist, bestehen bleibt, 
und daB die gliinzende, an diese Membran anliegende K6rnerschicht 
allen Formverinderungen der Vakuole folgt (Abb. 1 und 2). 

Wenn wir nun alle diese Tatsachen zusammenstellen, so kénnen 
wir eine Reihe aufeinanderfolgender Veriinderungen der Vakuole wih- 
rend ihrer Pulsierung konstruieren und einige Schliisse tiber den Me- 
chanismus dieses Prozesses ziehen. Wie wir es weiter sehen werden, 
entsprechen diese Tatsachen vollkommen den Beobachtungen, welche 
ich an denselben Objekten in vivo gemacht habe. 

Beginnen wir mit der Diastole. Die bis aufs AuBerste gefiillte 
Vakuole entleert sich nach auBen, nimmt allmahlich im Volumen ab 
und verschwindet schlieBlich vollkommen fiir den sie in vivo betrach- 
tenden Beobachter. Diese allmaihliche Volumenabnahme kénnte man 
a priori auf zweierlei Art erkliren: entweder ist die Membran wihrend 
der Diastole stark gespannt und zieht sich beim Austreten der Fliissig- 
keit zusammen ohne ihre sphirische Gestalt zu verlieren — oder ist 
wihrend der Systole die Volumenabnahme von der Flichenabnahme 
der Membran nicht begleitet, sondern geschieht ausschlieBlich auf Kosten 
ihrer Zusammenschrumpfung. Es unterliegt keinem Zweifel, daB es im 
ygegebenen Falle auf diese Weise vor sich geht. Darauf weist sowohl die 
unveriinderte Dicke der Membran hin, als auch ihre runzelige Kontur 
waihrend der Zwischenstadien. 

Fiir gewohnlich wird behauptet, dal die Vakuole wahrend der 
Svstole giinzlich verschwindet. Dieses ist insofern richtig, als der von 
der Fliissigkeit ausgefiillte Raum verschwindet; die ihn umgebende Mem- 
bran jedoch bleibt erhalten, biiBt ihre Masse nicht ein und verindert 
nur ihre Gestalt. Da nun die Membran gerade — nicht aber ihr In- 
halt — als Organ betrachtet werden mu, so kénnen wir sagen, dab 
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las Organ selbst waihrend aller Pulsierungsstadien erhalten bleibt, ohne 
‘ich in seiner Masse zusehends zu veriandern. 

Alles was in vivo beobachtet werden kann, was als pulsierende 
Vakuole beschrieben worden ist, stellt bloB den Inhalt des Organs dar, 
ist bloB das Produkt seiner Titigkeit. Das Organ selbst hat sich bis 
jetzt dem Auge des Beobachters entzogen, und ist erst nach Anwen- 
dung spezieller Osmierungsmethoden in Erscheinung getreten. Somit 
hat man die kontraktile Vakuole — dieses periodisch verschwindende 
Gebilde — von dem Organ, in dessen Innern es entsteht, zu unter- 
scheiden. In meiner weiteren Ausfiihrung werde ich dieses Organ ,,Ex- 
kretionsapparat“ nennen, ohne itibrigens diesen Ausdruck im engen Sinne 
zu gebrauchen, ohne diesem Organ die Ausscheidung der Stoffwechsel- 
produkte allein zuzuschreiben und ihm unbedingt Funktionen beizu- 
messen, welche den Funktionen der Exkretionsorgane der Metazoa ent- 
sprechen. Wir wissen es nicht genau, was eigentlich dieses Organ aus- 
scheidet, doch unterliegt es keinem Zweifel, daB wir es hier mit der 
Exkretion verschiedener in Wasser gelésten Stoffe zu tun haben, und 
schon von diesem Standpunkte aus kénnen wir dieses Organ ,,Exkretions- 
apparat“ nennen. 

Dieser Exkretionsapparat kann nach der Osmierung aus dem ihn 
umgebenden Plasma leicht isoliert werden. Zu diesem Zwecke trug 
ich osmierte Campanella-Kolonien auf den Objekttrager in Glyzerin- 
gelatine iiber und zerrieb sie vorsichtig mit dem Deckglase. Auf diese 
Weise verwandelte sich das ganze Tier in eine formlose Masse in wel- 
cher vollig isolierte Makronuclei und isolierte kontraktile Vakuole in 
ihren verschiedensten Kontraktionsstadien umherschwammen. (Abb. 10 
zeigt uns eine derart isolierte Diastole, Abb. 11.eine Systole. Letztere 
nihert sich ihrer Form nach einem Tetraeder, was uns die an Schnitten 
so oft beobachtete dreikantige Form der Systole erklart.) 

Ich habe schon darauf hingewiesen, daB der Exkretionsappart wiih- 
rend der Systole stark einschrumpft, zusammenfallt und dab die gegen- 
iiberliegenden Flichen seiner Innenwiinde sich fest aneinanderlegen 
(Abb. 19). Dennoch habe ich einen giinzlichen Schwund des Lumens 
nicht bemerken kénnen. Stets bleiben geringe, voneinander getrennte 
Riiume noch, welche mit dem Reste der Vakuolenflissigkeit gefiillt sind. 
Es ist bemerkenswert, dai Degen auf Grund rein theoretischer Mut- 
maBungen die Gegenwart solcher kleiner Restriume vorausgesetzt hat, 
da seiner Theorie gemii diese Trépfchen hypertone Zentren darstellen 
miissen, welche die neue Diastole durch Aufnahme von Wasser aus dem 
sie umgebenden Plasma verwirklichen. 

Meine Priiparate entsprechen genau dieser Auffassung des Prozesses. 
An etlichen Priparaten sehen wir, wie die in den Falten des zusammen- 
geschrumpften Exkretionsapparates steckengebliebenen Trdpfchen, all- 
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mithlich gréBer werden und Gruppen von je zwei bis drei Vakuole: 
bilden kénnen (Abb. 3 und 20). Bei Betrachtung in vivo sieht de: 
Beobachter die diese Gruppe umschlieBende Membran nicht, und ma: 
gewinnt den Eindruck, als bildeten sich an Stelle der alten verschwun 
denen Vakuolen neue. Daraufhin flieBen die kleinen in einer gemein 
samen Membran eingeschlossenen Vakuolen in eine groBe Vakuole zu 
sammen, die Falten der Membran glitten sich und sie nimmt ein 
sphirische Gestalt an, so daB der ganze Apparat zu seinem Ausgangs- 
zustand — der Diastole — zuriickkehrt (Abb. 21). 

Bei Beobachtung in vivo kann man Augenblicke wahrnehmen, in 
welchen die Entleerung der Vakuole aus irgendeinem Grunde gehemmt 
wird. In diesem Falle vergr6éBert sich etwas ihr Durchmesser. An ent- 
sprechenden osmierten Priiparaten ist zu sehen, dab diese — nach De- 
jens Therminologie — ,,dilatierten“ Vakuolen eine diinnere Wand haben 
Abb. 22). Hier wird die Membran wahrscheinlich etwas angespannt. 

Wie schon erwihnt, entsprechen die Beobachtungen in vivo voll- 
kommen den Bildern der osmierten Priparate, wobei sich hier den Be- 
schreibungen der Mehrzahl der modernen Forscher entgegen, mit Hilfe 
guter optischer Mittel recht deutlich eine homogene schwach glinzende 
Vakuolenmembran nicht nur wihrend der Diastole, sondern auch wiih- 
rend der vollkommenen Ausleerung der Vakuole, unterscheiden lassen. 
Diese Membran wird bei Peritricha durch die Anwesenheit einer Reihe 
von Chondriosomenkérnchen, welche unmittelbar an ihrer AuBenwand 
anliegen und auch in vivo gut wahrzunehmen sind, hervorgehoben 
(Abb. 13 — 16). 

Nach einer gewissen Ruheperiode wird die regelmibig-runde Kontur 
plétzlich uneben (Abb. 13a und 146), runzlig, das Lumen nimmt ab 
Abb. 14¢ und 154 und ¢) und verschwindet (Abb. 15d), wobei an dieser 
Stelle ein, wenn auch nur schwach wahrnehmbarer von einer Aureole 
kleiner Kérnchen umgebener Kérper von unbestimmter Gestalt zu sehen 
ist — der zusammengefallene Exkretionsapparat (Abb. 136 und 154). 
Danach treten an verschiedenen Stellen im Lumen dieses undeutlich 
konturierten Kérpers Trépfehen hervor (Abb. 136, 14e und 15e). Sie 
wachsen schnell heran, flieBen ineinander und bilden eine neue pul- 
sierende Vakuole (Abb. 13c—/, 14/—h, 15/—q). 

Eigentlich kénnte man diesen VerschmelzungsprozeB der sich bilden- 
den Vakuolen auf ein Ausglitten der Falten des zusammengeschrumpften 
Sackes zuriickfiihren — an verschiedenen Stellen seiner Oberfliche sickert 
das Wasser in den Hohlraum durch. Doch kénnte man auch annehmen, 
daB sich die Wande des Exkretionsapparates wiihrend der Einschrumpfung 
nicht nur beriihren, sondern stellenweise auch ineinanderflieBen und 
eine kompakte Masse bilden. Darauf weist unter anderem folgende 
Ofters beobachtete Erscheinung hin: unmittelbar nach dem Ineinander- 
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HieBen der Vakuolen bleibt ein dinner, die gegeniiberliegenden Seiten 
-ereinigender Strang nach, welcher den Rest der Querwand zwischen 
len sich bildenden Vakuolen darstellt (Abb. 145—g). Méglicherweise 
haben sich diese Strange an den Verschmelzungsstellen der gegeniiber- 
iegenden Wiinde gebildet. 

Beobachtet man einige Zeit die Infusorie unter dem Deckglas, so 
kann man einige, durch das allmiahliche Absterben des Tieres hervor- 
verufene St6rungen im Mechanismus der Pulsierung wahrnehmen. Es 
treten wiederholt ,,dilatierte* Diastolen auf, die Ausscheidung wird sehr 
verzégert und geht nicht immer zu Ende. Die Beobachtungen an 
solchen verdorbenen Apparaten geben einige interessante Fakta. Be- 
-onders lehrreich ist das Auftreten von Nebenvakuolen, welche Degen 
bei Glaucoma beschrieben hat. Die kontraktile Vakuole beginnt sich 
langsam zu entleeren, aber nicht vollstandig, sondern bleibt bei irgend- 
einem Ubergangsstadium stehen (Abb. 16a—6). Zwischen der Innen- 
wand der Vakuole und der Chondriosomenschicht, also in der von de1 
Membran eingenommenen Zone, tritt eine Anzahl kleiner Vakuolen auf, 
welche gréBer werden und die Hauptvakuole ringartig umgeben (Abb. 16). 
Diese Nebenvakuolen kénnen sich mit der Hauptvakuole durch einen 
RiB in ihrer Wand wieder vereinigen (Abb. 16d—e). Die Nebenvakuolen 
entstehen stets in der Membran, was auf die Fahigkeit des lipoiden 
Plasmas des Exkretionsapparates hinweist, unter Umstiinden in seinem 
Innern an beliebigen Stellen hypertone Punkte entstehen zu lassen, 
welche von auBen Wasser aufnehmen und Vakuolen bilden. Weiter 
werden wir sehen, daf} das erste Auftreten des Sekretes im Golgischen 
Apparat der Metazoazellen gleichfalls auf eine Vakuolisierung der lipoiden 
Masse des Apparates und auf ein ZusammenflieBen der kleinen Vakuolen 
in eine groBe zuriickgefiihrt werden kann (Becherzellen, sezernierende 
Zellen des Ductus epididymis. Nassonov ('24)). 

Indem ich dem Schema folgte, welches ich zur Erforschung der 
Metazoa ausgearbeitet hatte, verfertigte und untersuchte ich nicht nur 
osmierte, sondern auch mit Hilfe nichtmitochondraler Methoden her- 
vestellte Priiparate und Chondriosomenpriparate. Die Champy-Kullsche 
Chondriosomentechnik ergab, an Infusoria peritricha angewandt, vor- 
ziigliche Resultate. Wie Abb. 4—5 zeigen, finden wir bei Campanella 
im ganzen Plasma eine groBe Menge von Chondriosomen zerstreut. 
Nach ihrem Aussehen und ihrem Verhalten den Farbstoffen gegeniiber 
zu urteilen, entsprechen sie vollkommen den Chondriosomen der Me- 
tazoa und den Beschreibungen, welche Fauré-Frémiet von diesen Ge- 
bilden bei Protozoa gibt; vielleieht mit dem Unterschiede, daB sich an 
meinen Priparaten die Chondriosomen ihrer Form nach mehr einem 
Faden oder Stabchen niiherten, wogegen an den Abbildungen des fran- 
zosischen Forschers granulése und ellipsoide Formen vorherrschen. 
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Die charakteristische Eigenschaft in der Anordnung der Chondri: 
somen bei Campanella besteht, wie gesagt, darin, daB sich die Chon 
driosomen an der Oberfliiche der Membran des Exkretionsapparate 
ansammeln. Die Membran selbst bleibt an den nach Kull behandelte: 
Priiparaten mit Altmannschem Fuchsin ungefirbt, ist aber an Schnitte 
als homogener, das Lumen der Vakuole umgebender mitunter mii 
Thionin leicht angefirbter Saum gut sichtbar (Abb. 4 und 5). Abb. © 
stellt die pulsierende Vakuole wihrend der Diastole dar, Abb.4 wihrenc 
der Systole. In beiden Fallen legt sich an die AuBenseite der Membra: 
des Exkretionsapparats eine dichte Chondriosomenschicht ein, wobe: 
dieselbe allen Lageinderungen der Membran folgt. Fiir einen Ver- 
gleich des Exkretionsapparats mit dem Golgischen Apparat ist dies: 
Tatsache von auBerordentlichem Interesse. In meiner vorhergehenden 
Arbeit habe ich darauf hingewiesen, daB in den Metazoazellen, vor- 
wiegend in den sezernierenden, die Chondriosomen des 6fteren um den 
Golgischen Apparat gruppiert sind, was als indirekter Beweis fiir ihren 
Anteil am SekretionsprozeB dienen kénnte. 

Von den nicht mitochondralen Fixationsmitteln wandte ich Schavw- 
dinns Gemisch mit geringem Zusatz von Essigsiiure an. Bei derartige: 
Fixierung hat die pulsierende Vakuole das Aussehen eines einfachen 
Hohlraumes im Innern des Plasmas, ohne jegliches Anzeichen eine 
Membran. Dieselbe wird in den Reaktiven, welche die Fixierungsfliissig- 
keit enthilt, gelést, was uns gleichfalls erlaubt einige MutmaBungen 
beziiglich der Zusammensetzung der Membran auszusprechen, da _be- 
kanntlich gerade diese Stoffe (Essigsiiure, Alkohol) die lipoiden Orga- 
nellen im Plasma lésen. 

AuBer Campanella und Epistylis gebrauchte ich zwecks Studium 
der Vakuole noch Zoothamnium und Vorticella. Seiner geringen Gribe 
wegen erwies sich ersteres Objekt bei der detaillierten Untersuchung 
des Exkretionsapparats als untauglich. An diesen Infusorien konnte 
ich meine Beobachtungen an den vorhergehenden Objekten blob be- 
stiitigen. Zwecks Studium des Gesamtaussehens und der Lage des 
Apparates fertigte ich sehr dicke Schnitte an (15—20 1), so daB an 
den durch die Kolonie gefiihrten Schnitten, in jedem Exemplar der 
Exkretionsapparat in den mannigfaltigsten Kontraktionsstadien zu 
sehen war und auch seine Lage in bezug auf den Makronucleus gut 
bestimmt werden konnte (Abb. 6, 7 und 8). 

An groBen Peritricha ist es nicht méglich, den osmierten Exkre- 
tionsapparat in toto zu untersuchen, da derselbe zu weit von der 
Oberfliche ins Innere geriickt ist, doch kleinere Formen, wie z. B. 
Vorticella, lassen eine derartige Forschung zu. Abb. 9 gibt ein Total- 
bild einer osmierten Vorticella wieder. Der Exkretionsapparat liegt in 
der Einbuchtung des hufeisenférmigen Kernes, wobei die Membran- 
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falten des sich im Ubergangsstadium der Pulsierung befindlichen Ap- 
parats Netzmaschen simulieren. 

Untersucht man somit mit Hilfe der Osmierungsmethode den Bau 
des Exkretionsapparats der Jnfusoria peritricha, so gelangt man zu 
folgenden Ergebnissen: 

1. Der Exkretionsapparat dieser Infusorien stellt ein permanentes 
Organ dar, welches wihrend aller Pulsierungsstadien der Vakuole weder 
verschwindet noch an Masse zusehends verliert. 

2. Der Apparat hat das Aussehen eines sackartigen Koérpers, dessen 
Wiinde aus einem besonderen Plasma gebildet sind, welches sich seiner 
chemischen Zusammensetzung nach vom iibrigen Zellplasma der In- 
fusorie unterscheidet. 

3. Fixationsmittel, welche die lipoiden Organellen der Zelle lésen. 
zerstéren auch die Wainde des Exkretionsapparats. Nach Fixation in 
mitochondralen Fixierungsmitteln bleiben seine Wande erhalten, ohne 
sich jedoch — gleich den Chondriosomen — elektiv mit Hiamatoxylin 
oder Altmannschem Fuchsin zu fairben. Bei Osmierung nach Kopsch 
oder Kolatschev reduzieren die Wande des Exkretionsapparats das 
Osmium scharf und elektiv aus OsQ,. 

4. Alle die obenerwihnten Reaktionen entsprechen den Reaktionen, 
welche den Golgischen Apparat der Metazoazellen charakterisieren, und 
weisen auf die Gegenwart von Lipoiden in den Wiinden des Exkre- 
tionsapparates hin. 

5. Der Pulsierungsprozei der Vakuole ist auf ein Auffiillen und 
eine Entleerung des Exkretionsapparats zuriickzufiihren, wobei die 
Volumenabnahme des Apparats wihrend der Entleerung auf Kosten 
einer Einschrumpfung seiner Wiinde vorsichgeht. 

6. Alle obenerwiihnten Tatsachen sind vorziiglich mit der Hartog- 
Degenschen Theorie in Einklang zu bringen. Das Fehlen einer Mem- 
bran bei der pulsierenden Vakuole war einer der wichtigsten Einwiinde 
gegen diese Theorie. Die Anwesenheit der Membran im gegebenen 
Falle spricht zugunsten der Degenschen Annahmen; ihr lipoider Cha- 
rakter harmoniert auBerdem sehr gut mit der Overtonschen Vorstellung 
von der Natur semipermeabler Membranen in den Zellen. 


d) Exkretionsapparat bei Infusoria holotricha. (Lionotus folium und 
Nassula lateritia.) 

Der Exkretionsapparat der ebenerwihnten Peritricha ist nach einem 
sehr einfachen Typus gebaut. Er ist nur von einem lipoiden Sack 
gebildet, dem wir folgende zwei Eigenschaften zuschreiben: 1. die Be- 
deutung einer semipermeablen Membran, 2. die Fahigkeit in seinem 
Innern Medien zu schaffen, welche im Vergleich zu dem sie umgeben- 
den Plasma hyperton erscheinen. Der ganze Sack stellt sowohl den 
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aktiven, Stofflésungen ausscheidenden Teil des Apparats dar als auch 
das Reservoir, in dessen Innerem sich diese Flissigkeiten ansammeln. 
Doch sind uns unter den Peritricha Fille bekannt, wenn der Exkre- 
tionsapparat aus zwei Teilen zusammengesetzt ist: aus einem exkre- 
torischen Teil einerseits und aus einem, die ausgeschiedene Fliissig- 
keit aufspeichernden Reservoir andererseits. Solch einen Apparat be- 
sitzt zum Beispiel Carchesium, der zum erstenmal von Greef 1871 be- 
schrieben worden war. Dieser Apparat besteht aus der pulsierenden 
Vakuole und einem Reservoir, wohin die angesammelte Fliissigkeit 
ausgestoBen wird. Nach diesem Prinzip ist auch der Exkretionsapparat 
einiger Vorticella aufgebaut, wobei bei einer von ihnen — niimlich bei 
Vorticella monilata — Biitschli ('77) zwei pulsierende Vakuolen be- 
schrieben hat, welche in ein gemeinsames Reservoir miinden, dessen 
innerer Teil von einem schwammartigen Netze ausgefiillt ist. 

Bei den von mir untersuchten J/nfusoria holotricha gibt es sowohl 
einfach gebaute Exkretionsapparate, die nur aus einem sekretorischen 
Teil bestehen, als auch sehr komplizierte, bei denen man an vier Ab- 
schnitte unterscheiden kann. Zur ersten Kategorie gehéren Lionotus 
folium und Nassula lateritia, wogegen der von mir untersuchte Ex- 
kretionsapparat bei Paramaecium caudatum als Beispiel eines sehr 
kompliziert gebauten Organs dienen kann. 

Der Exkretionsapparat von Lionotus folium osmiert sich iuBerst 
deutlich und scharf, und man erhalt dank der Durchsichtigkeit und 
Reinheit des Zellplasmas ein so klares Bild, daB wir keinen Grund 
haben zu Schnitten zu greifen. Schon bei schwacher Vergr6éBerung 
sieht man an Totalpriaparaten im hinteren Ende der Infusorie einen 
intensiv-schwarzen K6rper von verschiedener Form — je nachdem 
wihrend welcheines Pulsierungsstadiums die Infusorie fixiert worden 
ist. An einigen Exemplaren (Abb. 25) sieht man eine grobe Blase, die 
von einer breiten Linie — dem optischen Schnitt durch die lipoide 
Membran — abgegrenzt ist. Dieses ist die iubBerste Diastole; in diesem 
Stadium ist die Vakuole bei Beobachtung in vivo vorziiglich zu _be- 
merken. Bei anderen Exemplaren ist an der gleichen Stelle ein 
schwarzer Koérper von unbestimmter Gestalt und ohne jegliches Lu- 
men in seinem Innern wahrzunehmen (Abb. 24) dieses ist die Sy- 
stole. In vivo ist wihrend dieses Stadiums an entsprechender Stelle 
keinerlei Formgebilde zu sehen, und man gewinnt den Eindruck, als 
unterscheide sich die Stelle der verschwundenen Vakuole durch nichts 
von dem iibrigen Zellplasma der Infusorie. In der Tat aber liegt hier 
der zusammengefallene Exkretionsapparat, der dank seinem, dem Proto- 
plasma sehr nahen Brechungskoeffizient ohne spezielle Behandlung 
unsichtbar bleibt, dennoch aber auch in diesem Pulsierungsstadium 
vorhanden ist. An diesem Beispiel sehen wir mit besonderer Klar- 
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heit, wie untauglich der Ausdruck ,,pulsierende Vakuole“ ist, da in 
diesem Stadium die Infusorie tiberhaupt keine Vakuole enthilt. 

Der unbedeutenden GréBe dieser Infusorie wegen ist es schwer 
festzustellen ob der Exkretionsapparat wiihrend der Systole den Cha- 
rakter eines plattgedriickten Sackes beibehilt, oder in einen kompak- 
ten K6rper zusammenfliebt. Jedenfalls kénnen beide MutmaBungen 
ausgesprochen werden; wenn sich die letztere als richtig erweisen sollte, 
so wiire das Auftreten der sich bildenden Vakuolen auf eine einfache 
Vakuolisierung des kompakten lipoiden Ko6rpers zuriickzufiihren. 

Abb. 23 gibt eine Ubergangsphasis von der Systole zur Diastole 
wieder. Hier haben wir ein Bild vor uns, welches von dem fiir Peri- 
tricha beschriebenen Pulsierungsstadium etwas abweicht. Bei letzterem 
behielt die runzlige Membran ihre gleichmaBige Dicke und ihre tadel- 
los regelmiBige Doppelkontur stets bei, wogegen hier die Membran 
mit unregelmaBigen Verdickungen versehen ist; nicht selten dominiert 
die Dicke einer Seite so stark iiber den anderen, daB es uns scheint, 
als hatten wir es nicht mit einer ununterbrochenen Membran zu tun, 
sondern mit einer sich seitwarts an die Vakuole anlegenden Schuppe. 
Méglicherweise besteht der Exkretionsapparat der Peritricha aus einer 
festeren Substanz, welche die bestindige Form und die Dicke der 
Membran unterhilt; die Substanz des Exkretionsapparats bei Lionotus 
lagegen ist ziiher und kann wihrend der verschiedenen Pulsierungs- 
stadien seine Dicke indern, so da} wir trotz der in beiden Fallen 
scheinbar iibereinstimmenden Einfachheit im Bau des Exkretions- 
apparats doch annehmen miissen, daB der Apparat bei Peritricha ein 
vollkommener gebautes Organ darstellt. Diese Uberlegenheit im Bau 
des Apparats harmoniert vortrefflich mit unseren Kenntnissen seiner 
Leistungen bei Infusorien. So behauptet Taylor ('23) auf Grund seiner 
Beobachtungen und der Ergebnisse fremder Forschungen, dai vom 
standpunkte der Vollendetheit und RegelmaBigkeit ihrer Leistungen 
die pulsierende Vakuole der Amoeba am _ niedrigsten steht, die der 
Infusoria peritricha am héchsten (8. 265). Dasselbe behauptet auch 
Khainsky (10, 8. 21). 

Eine andere von mir untersuchte /nfusoria holotricha — Nassula 
lateritia — besitzt zwei abwechselnd pulsierende Vakuolen. Wiahrend 
die eine derselben die Diastole erreicht, ist die andere bei Betrachtung 
in vivo ginzlich unsichtbar. An osmierten Priiparaten sind stets beide 
Exkretionsapparate zugegen, doch in verschiedenen Stadien (Abb. 26). 


‘) Bau und Funktion des Exkretionsapparates bei Paramaecium caudatum. 
Von allen Protozoen, die ich untersucht habe, besitzt Paramaecium 
caudatum den kompliziertesten Exkretionsapparat. Schon wihrend 
der Beobachtung in vivo fillt uns diese Kompliziertheit auf. 
30* 
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Alle unsere bisherigen Kenntnisse von der Struktur und Tatigkeit 
dieses Organoids basieren auf ausschlieBlich in vivo angestellten Be- 
obachtungen, abgesehen von den Forschungen Khainskys ('10), der 
mit Hilfe seiner neuen Methode vorzugsweise den Porus des Exkre- 
tionsapparats studiert hat. 

In vivo angestellte Beobachtungen an der Titigkeit des Apparats 
ergaben folgendes Bild (Textabb. 1): Nach der Entleerung und dem 
volligen Verschwinden der Vakuole werden in der ihr anliegenden 
Gegend 5—7 radial gelegene Kaniile deutlich sichtbar (2). Ihre, dem 
Zentrum zugewendeten Enden sind stark geschwollen und zwischen 

den Kanilen ist keine Spur von 
; einer Verbindung zu bemerken. Dik 

\ / geschwollenen Enden nihern sich, 

‘7 flieBen ineinander und bilden eine 
a ee me Vakuole, in die nun die Flie- 

neue Vakuole, in die nun die Flii 

‘ F 4 ro \ be a , sigkeit aus den Kaniilen einstr6émt. 
ma F tT - Danach verschwinden die Kanile 
vollstandig (3), und erst spiter be- 
ia ) ginnen sich an ihrer Stelle neue 
Kaniile zu bilden (4, 5), welche nach 

y der Entleerung und dem Schwunde 
~L. der Vakuole an ihren Enden An- 
ed ‘ “~~.” schwellungen entstehen lassen und 
; r auf diese Weise den Pulsierungs- 

—~— 7 f zyklus vollenden (6, 7, 2). 

hte Sn Khainsky (11), der mittels seine: 
| \ neuen Methode den Bau der pul- 
sierenden Vakuole bei Paramaecium 
Meo hrm tan. eae ee rauolenbiiiung bei sehr detailliert erforscht hat, ver- 
Nach Pitter (1903). neint kategorisch die Gegenwart 
einer Membran sowohl bei der 

Vakuole selbst als auch bei ihren Kaniilen. Auch Stempell (14) 
einem Anhiinger der osmotischen Theorie — war es nicht gelungen 
in vivo eine Membran bei dem Exkretionsapparat von Paramaecium 
zu konstatieren, trotz seines Wunsches die Gegenwart derselben zu 
beweisen. Er laiBt bloB eine um die Vakuole gelegene kompakte 
Protoplasmaschicht zu, welche die Rolle einer semipermeablen Mem- 
bran spielen kénnte. ,,Ob sie beim Zusammenfallen der Vakuole sich 
in Falten legt, oder infolge natiirlicher Elastizitaét zusammenschnurrt“ 
— sagt Stempell S. 454 — ,,oder endlich durch Aufhéren des Fliissig- 
keitsdrucks tiberhaupt physikalisch verschwindet, dariiber liegen zwar 
keine direkten Beobachtungen vor, doch sprechen die Tatsachen fiir 
die letztere Annahme“. Max Liihe (13) resiimiert in seiner Mono- 
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graphie alles, was ihm von dem Bau der pulsierenden Vakuole bei 
Paramaecium bekannt ist, und sagt: ,Jede Vakuole ist umstellt von 
einem Kranze von 7—10 zufiihrenden Kaniilen, die ebensowenig wie 
die Vakuolen selbst eine eigene Wand besitzen, es sind vielmehr ledig- 
lich Flissigkeitsansammlungen im Corticalplasma“ (S. 94). 

Die bei Paramaecitum angewandte Osmierungsmethode zeigt, dal 
diese Ansicht vollstandig fehlerhaft ist. Es hat sich herausgestellt, 
daB Paramaecium, gleich tbrigen Infusorien, einen permanenten, kom- 
pliziert gebauten Exkretionsapparat besitzt, der bei Beobachtung in 
vivo und bei Behandlung mit gewéhnlichen Methoden, dank seinem 
dem Plasma nahen Brechungskoeffizienten giinzlich unsichtbar ist, doch 
nach Bearbeitung mit Osmiumsiiure sehr deutlich in Erscheinung tritt, 
da die Substanz, aus der er besteht, die Faihigkeit hat, Osmiumtetroxyd 
zu Metall-Osmium zu reduzieren. 

Augenscheinlich nehmen wir in vivo nicht den ganzen Apparat 
wahr, sondern sehen nur die von ihm ausgeschiedene Fliissigkeit, 
welche teilweise die Form des Hohlraumes, in der sie ansammelt, 
wiedergibt. 

Auch bei der Untersuchung osmierter Paramiicien ist es kaum 
nétig gewesen zu Schnitten zu greifen. Der Exkretionsapparat firbt 
sich mit Osmium fuBerst scharf, und alle seine Teile liegen der Ober- 
fliche so nahe, da} sie einer detaillierten Forschung vollkommen zu- 
ginglich sind. Nur ist es nétig die Infusorie derart zu orientieren, 
daB die Oberfliche, an welcher sich die Vakuole 6ffnet, nach oben 
erichtet ist, was man sehr leicht durch ein vorsichtiges Umherriicken 
des Deckglaschens erzielen kann. Bei solcheinem Zurechtriicken wendet 
man auf dem Objekttriiger die Infusorie um ihre Achse um. 

Das Studium osmierter Totalpriiparate ergibt folgende Resultate: 
Der Exkretionsapparat bei Paramaecium besteht aus einem Reservoir 
(der eigentlichen ,,pulsierenden Vakuole“ der Forscher), und aus mit 
ihm unmittelbar verbundenen zufiihrenden Kaniilen (Abb. 35, 40 u. 42). 
Die Zahl der Kaniile schwankt zwischen | (bei jungen, eben erst ab- 
geteilten Apparaten ‘Abb. 36.) und 11 (Abb. 40, 41). Meistenteils sind 
5—7 Kanile vorhanden. Sowohl das Reservoir als auch die Kanile 
sind mit einer wahren Membran versehen, welche, in bezug ihres Ver- 
haltens zu Reaktiven, dieselben Eigenschaften hat wie die Membran- 
substanz des Apparats bei Peritricha (Reduktion von Osmium, Lésbar- 
keit in Alkohol und Essigsiiure, Nichtfairbbarkeit in Anilinfarbstoffen, 
Unsichtbarkeit im lebenden Zustande). Die Membran des Reservoirs 
ist AuBerst diinn und geht unmittelbar in die Membran der Kaniile 
iiber (Abb. 38). Letztere ist bedeutend dicker als die des Reservoirs 
und erscheint an Querschnitten in Form eines scharfen schwarzen 
Kinges. 
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Jeder Kanal ist aus drei Abschnitten zusammengesetzt: aus dem 
»Schaltstiick* (Abb. 37 ss), der ,,Ampulle“ (Abb. 37am) und dem ,,End- 
abschnitt“ (Abb. 37 en). Die Schaltstiicke sind meistens zusammen- 
gefallen und in vivo nicht wahrnehmbar. Sie schwellen erst dann 
an, wenn die Fliissigkeit aus der Ampulle in das Reservoir fliett 
(Abb. 38). In diesem Stadium sehen wir deutlich, daB ihre Membran 
die unmittelbare Fortsetzung der Reservoirmembran darstellt. Im ein- 
gefallenen Zustande sehen die Schaltstiicke feinen Striingen ahnlich 
welche die Ampullen mit dem Reservoir verbinden (auf Abb. 42 gut 
sichtbar). Den folgenden Abschnitt bilden die Ampullen (,,Bildungs- 
vakuolen“ der Forscher, Abb. 37am). Die Membran dieser Abschnitte 
ist sehr ausdehnbar, denn wiihrend der Anfiillung der Kanile mit der 
Fliissigkeit wird gerade sie besonders stark aufgebliiht (Abb. 42). Még- 
licherweise kann dieses durch die Diinne der Membran dieser Ab- 
schnitte erklirt werden. Den letzten Abschnitt des Kanals endlich 
nenne ich den ,,Endabschnitt“; wie wir es weiter sehen werden, spielt 
er namentlich die aktive Rolle beim Einsaugen der Fliissigkeit aus 
dem Plasma und beim Ausscheiden osmotisch aktiver Stoffe. Die 
Membran dieses Abschnittes ist weniger dehnbar als die Ampullen- 
membran, und sein iuBerster Schwanzabschnitt, dem scheinbar ein 
Lumen stets fehlt, triagt den Charakter eines feinen, in vivo voll- 
stiindig unsichtbaren Stranges. Dieses ist wohl der Grund dafiir, 
daB die Kaniile bedeutend kiirzer bei Beobachtung in vivo als an 
Priiparaten erscheinen. 

Dem sekretorischen Endabschnitt der Kaniile ist eine ‘iuBerst in- 
teressante Besonderheit eigen. ‘Sie werden ihrer ganzen Ausdehnung 
nach — den iiuBersten Schwanzabschnitt ausgenommen von einem 
eigenartig differenzierten, leicht osmiophylen Plasma umgeben, das aut 
allen hier angefiihrten Abbildungen sehr gut zu sehen ist. Zwischen 
dieser Schicht und der Membran des Kanals bleibt ein schmaler Raum 
brig. Diese Schicht kann man nicht zur Membran ziahlen, da sie 
den Eindruck von etwas Lockerem, nicht geniigend scharf Konturier- 
tem macht, doch ist seine Gegenwart iiuBerst charakteristisch, und wie 
wir es weiter sehen werden, umringt er den Endabschnitt nur dann, 
wenn dieser zu funktionieren beginnt. Ich nenne diese Schicht ,,os- 
miophyle Hiilse“ und nehme an, daB sie in Zusammenhang steht mit 
den komplizierten physikalisch-chemischen Prozessen, die sich in den 
Endabschnitten wihrend ihres Funktionierens abspielen miissen. 

Die zufiihrenden Kaniile haben, wie schon erwiihnt, eine viel be- 
deutendere Linge als man auf Grund der Beobachtungen in vivo an- 
nimmt, und nicht selten erstrecken sie sich auf eine Fliche, welche 
fast die Hialfte der ganzen Oberfliiche des Tieres einnimmt. Sie liegen 
im Ektoplasma unmittelbar unter der Pellicula, doch mitunter dringen 
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sie auch ins Endoplasma ein. Dieses trifft z. B. dann ein, wenn die 
Kaniile zweier Vakuolen einander kreuzen und die eine unter der 
anderen zu liegen kommt (Abb. 38), doch habe ich eine Verbindung 
der beiden Kaniile, wie sie Stempell ('14, 8. 458) beschreibt, nie be- 
obachtet. 

Gehen wir nun zur Beschreibung des Reservoirs tiber. Seine Mem- 
bran ist aéuBerst diinn und ausdehnbar. Im Moment der vélligen Ent- 
leerung (Abb. 42) ist sie am besten zu sehen, da sie nicht ausgezogen 
wird; das ganze Reservoir iihnelt in diesem Stadium einem kleinen 
faltigen Sacke, an dessen Wand die Schaltstiicke befestigt sind. Wenn 
das Reservoir gefiillt ist, zieht sich seine Membran so stark aus und 
wird so diinn, daB es sehr schwer wird zu osmieren. Das Reservoi! 
steht in Verbindung mit der Papilla pulsatoria, kann sich aber wahr- 
scheinlich um dieselbe wie ein Zentrum drehen, worauf die Bilder. 
welche auf Abb. 40 wiedergegeben sind, hindeuten. Hier haben wir 
ein unnormal aufgeblahtes Reservoir vor uns. Die zahlreichen, in ihm 
miindenden Kaniale konnten augenscheinlich dem sich ausbreitenden 
Reservoir nicht ausweichen, und der ganze Apparat machte eine Wen- 
dung von ungefihr 30°. 

Aus dieser Beschreibung kénnen wir ersehen, einen wie hohen Grad 
der Kompliziertheit der Exkretionsapparat bei Paramaecium caudatum 
erreicht. Wollen wir es versuchen, uns tiber die Art und Weise der 
Funktionierung dieses sonderbaren Organs klar zu werden. Es _ unter- 
liegt keinem Zweifel, da die Fliissigkeit aus dem Kérper des Tieres 
vorwiegend von den Kaniilen eingesogen wird, und zwar wahrschein- 
lich von ihrem Mittelstiick, welches mit den dicksten lipoiden Wanden 
und osmophyler Hiilse versehen ist. Gerade hier miissen sich die 
Ausscheidungsprozesse derjenigen Substanzen abspielen, die eine Er- 
héhung des osmotischen Druckes im Innern des Kanals_ hervorrufen, 
was seinerseits das Eindringen der Fliissigkeit aus dem den Kanal 
umgebenden Plasma zur Folge hat'). Wiahrend dieser ersten Periode 
ist der Kanal von dem Reservoir durch die eingefallenen Wiinde des 
Schaltstiickes getrennt, und die dem Kanal zustrémende Fliissigkeit 
dehnt die Wiinde auseinander, wobei die Ampullen am stiirksten auf- 
gebliht werden (Abb. 42). 


1) Stempell (14) nimmt an, daB die die Exkretionsprodukte enthaltende 
Fliissigkeit in die Kaniile aus einem, den ganzen Infusorienkérper durchsetzen- 
den System kompliziert verzweigter Hohlriume gelangt. An osmierten Priipa- 
raten, welche uns die Méglichkeit geben den Exkretionsapparat in allen seinen 
Details zu studieren, konnte ich keine Spur von Verzweigungen der Kaniile 
oder einer Verliingerung derselben im Plasma bemerken. Jeder Kanal stellt 
vielmehr ein geschlossenes System dar, und die Zerfallsprodukte kénnen im 
Innern der Kaniile ausschlieBlich als Resultat einer aktiven Beteiligung ihrer 
Wande und des ibnen unmittelbar anliegenden Plasmas erscheinen. 
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Infolge des anwachsenden Druckes im Innern des Kanals schiebt 
die Flissigkeit die Wiinde des Schaltstiickes allmihlich auseinander 
und niithert sich dem Reservoir. Bei Beobachtung dieses Prozesses in 
vivo scheint es, als niherten sich die aufgetriebenen Enden der vollig 
isolierten Kaniile einander. Endlich wird eine Verbindung zwischen 
der Ampulle und dem Reservoir hergestellt (Abb. 38), die ganze Fliissig- 
keit stré6mt aus dem Kanal in das Reservoir und dehnt dasselbe aus, 
die Kanile jedoch fallen zusammen. Der Beobachter, welcher diesen 
ProzeB in vivo verfolgt, bemerkt in diesem Moment ein Ineinander- 
flieBen der bildenen Vakuolen in eine groBe Vakuole und danach ein 
volliges Verschwinden der Kanile. Somit stellt jeder Kanal ein klei- 
nes Pumpwerk dar, welches die Fliissigkeit in das Reservoir prebt, 
wobei das Schaltstiick die Rolle eines Ventils spielt. Die Fliissigkeit 
kann aus dem Reservoir in den Kanal nicht mehr zuriick, da augen- 
scheinlich der Druck im Innern der Vakuole fiir ein Auseinander- 
riicken der Schaltstiickwinde nicht ausreichend ist. 

Die von den Kaniilen gewonnene Fliissigkeit gelangt in das Re- 
servoir. Das Reservoir stellt lediglich einen Behilter des Sekrets, 
welches andere Abschnitte des Apparats gewonnen haben, dar. Da 
das Reservoir gleichfalls von einer semipermeablen Membran umgeben 
ist und eine hypertone Fliissigkeit enthilt, so muB8 das Wasser durch 
seine Membran filtrieren und im Innern der Vakuole den Druck er- 
héhen. Dieses kann auch bei unmittelbaren Beobachtungen in vivo 
bewiesen werden; das Reservoir setzt auch nach der Ausscheidung des 
Inhalts der Kaniile sein Volumen zu vergréBern fort. Man kann der 
Reservoirmembran die Fiahigkeit absprechen, osmotisch-aktive Stoffe 
zu sekretieren, doch besitzt sie zweifelsohne die Eigenschaften einer 
semipermeablen Membran. Das Resultat der Druckerhéhung im Innern 
des Reservoirs ist der Durchbruch der diinnen Pellicula der Papilla 
pulsatoria und die Entleerung desselben. 

An nach Champy-Kull behandelten Praparaten tritt das Chondriom 
vorzuglich hervor und entspricht im groBen und ganzen den Beschrei- 
bungen und Abbildungen Fauré-Fremiets (10), obgleich auch hier das 
Chondriom an meinen Priiparaten im Vergleich zu den Zeichnungen 
dieses Forschers mehr Stiibchen und Fiiden ahnlich sieht (Abb. 41). 
Die pulsierende Vakuole erscheint als einfacher Hohlraum im Proto- 
plasma, was aber die zufiihrenden Kanile anbetrifft, so lassen sich 
ihre Wiinde mit Altmannschem Fuxin iiberhaupt nicht fairben, und 
werden mit Aurancia und Thionin selten und auBerst schwach beriihrt. 
Mit anderen Worten verhilt sich ihre Membransubstanz zum gegebe- 
nen Verfahren genau ebenso wie die Membran des Exkretionsapparats 
der Peritricha. 

Auf dem auf Abb. 41 abgebildeten Schnitte sehen wir das Reser- 
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voir und einen der zufiihrenden Kanile. Die Chondriosomen legen 
sich nicht fest an die Wiinde seines mittleren Abschnittes an, sondern 
stehen etwas ab. Beim Vergleich dieses Bildes mit osmierten Pripa- 
raten kénnen wir uns leicht davon iiberzeugen, daf dieser chondrio- 
somfreie Raum der obenerwahnten osmiophilen Hiilse entspricht. 

An Priiparaten, welche mit den sogenannten nicht mitochondralen 
Fixationsmitteln behandelt worden sind, gelingt es uns nicht einmal 
Spuren einer Membran des Exkretionsapparats zu firben. 


Wollen wir nun alle festgestellten Tatsachen iiber die Struktur 
und Funktion des Exkretionsapparats bei Paramaecium caudatum zu- 
sammenfassen. 

1. Diese Infusorie besitzt einen permanenten, kompliziert gebauten 
Exkretionsapparat mit einer lipoiden Membran. 

2. Diese Membran hat die Fihigkeit, Osmiumtetroxyd zu Osmium 
zu reduzieren; mit Hilfe von mitochondralen Farbstoffen liBt sie sich 
nicht fiirben und lést sich in Alkohol und Essigsiure. 

3. Der Exkretionsapparat besteht aus einem diinnwandigen Reser- 
voir und aus zufiihrenden Kaniilen, bei denen wir drei Teile unter- 
scheiden kénnen: das Schaltstiick, die Ampulle und den Endabschnitt. 

4. Der Endabschnitt wird auBer der Membran noch von einem 
eigenartig differenzierten Plasma der osmiophilen Hiilse umgeben. 

5. Die Titigkeit des Apparats kann man sich auf folgende Weise 
vorstellen: Die Membran der Endabschnitte stellt im Innern des Ka- 
nals ein in bezug auf das Plasma hypertones Medium her, was das 
Eindringen des Wassers durch die Membran hervorruft. Letztere mu 
hier die Rolle einer semipermeablen Membran spielen. Im Innern ent- 
steht ein gewisser Druck; dieser bewirkt das Aufblihen der Ampullen 
und das Auseinandergehen der Wiinde des Schaltstiickes, welches die 
Funktion eines Ventils hat. Die Fliissigkeit strémt lings dem Schalt- 
stiick in das Reservoir. Hier ist der Druck nicht geniigend stark, 
um die Fliissigkeit in den Kanal zuriickzuwinden, reicht aber aus, die 
diinne Pellicula der ,,Papilla pulsatoria“ zu zerreiBen und das Reser- 
voir zu entleeren. Somit kann man sich den ganzen Apparat als 
Pumpe, die mit zwei Ventilen versehen ist, vorstellen. 


f) Entstehung und Entwicklung der Extravakuolen bei 
Paramaecium caudatum. 

Mit Hilfe der Osmierungsmethode ist es uns gelungen zu beweisen, 
daB die sogenannte pulsierende Vakuole der Paramaecium caudatum 
ein permanentes, kompliziert gebautes Organ darstellt. Nun fragt es 
sich, auf welche Weise neue Exkretionsapparate im Infusorienkérper 
wiaihrend der Teilung auftreten. Entstehen sie de novo oder bilden 
sie sich sukzessiv durch Teilung der schon vorhandenen alten Organellen. 
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Wir wissen, daB bei Paramaecium der Makro- und der Mikronucleus. 
Cytostom und Cytopharynx die Fihigkeit einer sukzessiven Ubergabe 
besitzen, wobei sich die letztgenannten Gebilde wihrend der Teilung 
der Infusorie durch Knospung vermehren. Also werden die wichtig- 
sten Organellen bei Paramaecium durch Teilung in das neue Exem 
plar iibertragen. Besitzt nun der Exkretionsapparat die Eigenschaft 
der sukzessiven Ubergabe? In der vorliegenden Arbeit ist es mi 
nicht gelungen, diese Frage klarzulegen; doch hatte ich die Méglich- 
keit gehabt, die an die Teilung der Infusorien nicht gebundene Ent- 
stehung neuer Apparate zu beobachten; diese Erscheinung fiihrt zur 
Bildung mehrvakuoliger Formen. In der Literatur ist mehrfach das 
Auftreten dieser Anomalie bei Paramaecium caudatum erwihnt, wobei 
die Bedeutung dieser Erscheinung bis jetzt noch unerklart geblieben 
ist. Hance (47) fand bei Paramaecium bis sieben Vakuolen. Er hiilt 
diese EKigenschaft nur teilweise fiir erblich, weil die Neigung zu eine 
Bildung mehrvakuoliger Formen bloB in der Potenz vererbt wird. In 
der reinen Linie, welche aus einem mehrvakuoligen Individuum abge- 
leitet war, hatte nur ein Teil der Nachkommenschaft mehrere Vakuolen 
(61,3%). Andererseits wird nach Hance das Auftreten mehrerer Va- 
kuolen von der Temperatur, der Teilungsgeschwindigkeit, vom Alte: 
der Kultur usw. beeinfluBt. 

Ein anderer Autor (Bhatia '23), der bei Paramaecium drei bis fiinf 
Vakuolen beobachtet hat, betrachtet das Erscheinen von mehreren 
Vakuolen als Atavismus und als Riickkehr zum Typus Enchelys, Loxo- 
phyllum, Dileptus, Chilodon u. a., wobei er die zufiihrenden Kaniile des 
Paramaecium fir ineinandergeflossene Vakuolen hilt. 

Ich will mich nicht in die Kritik dieser theoretischen Fragen, die in 
keiner direkten Beziehung zu meinem Thema stehen, einlassen, und er- 
wihne nur noch den ProzeB der Bildung der neuen Extravakuolen. 
Diesen ProzeB kann man vortrefflich an osmierten Praparaten verfolgen. 
Wie wir es gleich sehen werden, ist er auf eine iuberst eigenartige Knos- 
pung der schon vorhandenen alten Exkretionsapparte zurickzufiihren. 

Die ersten Anzeichen einer Teilung treten in e..em der zufiihren- 
den Kaniale des Apparats auf. Die Ampulle dieses Kanals beginnt an 
Volumen stark zuzunehmen, so da sie mitunter die GroBe des Re- 
servoirs erreicht. Es ist méglich, daB das Schaltstiick eines solchen 
Kanals den Inhalt der Ampulle in das Reservoir zu beférdern ein- 
stellt, oder daB es jedenfalls das Durchdringen der Fliissigkeit hindert. 
Derartige unnormale Anschwellungen sowohl in der Ampulle als auch 
im Endabschnitte, kann man auch unabhingig von der Teilung be- 
obachten. Diese Erscheinung hat Khainsky (10) bei in erhéhter Tem- 
peratur kultivierten Infusorien beschrieben, und auch ich bin mitunter 
auf aihnliche Bilder gestoBen (Abb. 40). Anschwellungen, welche der 
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Teilung vorangehen, kénnen auf Grund folgender Merkmale erkannt 
werden: dicht an der vergréBerten Ampulle des Kanals tritt eine neue 
Anschwellung auf — die Ampulle des ersten Kanals des zukiinftigen 
Exkretionsapparats (Abb. 35). 

Der niichste Moment ist auf Abb. 36 abgebildet. Wir sehen, dal 
das Schaltstiick, welches den Kanal mit dem Reservoir vereinigt, sich 
nun loslést, so daB der Kanal voéllig frei neben dem Exkretionsapparat 
zu liegen kommt. Fast augenblicklich erhilt die Ampulle ihren eigenen 
Porus (Abb. 36) und beginnt wahrscheinlich von diesem Moment an 
wie ein Reservoir zu funktionieren. Mit anderen Worten erhalten wir 
einen kleinen Exkretionsapparat mit einem einzigen zufiihrenden Kana! 
(Abb. 36). 

Solche Bilder treffen wir selten an, was auf die relative Geschwin- 
digkeit des geschilderten Prozesses hinweist, doch begegnen wir an 
Priparaten bedeutend 6fter Stadien, die ihnen unmittelbar folgen. 

Beim Restaurieren seiner normalen Gestalt mu der neuentstandene 
Exkretionsapparat erstens die normale Zahl der zufiihrenden Kaniile 
wieder herstellen (7—9) und zweitens von dem Mutterapparat weg- 
riicken, damit sich die zugewandten Kaniile nicht kreuzen. Anderer- 
seits ist auch der Mutterapparat gezwungen, den eingebiiBten Kanal 
von neuem zu bilden. Auf welchem Wege geht diese Wiederher- 
stellung vor sich? 

Es stellt sich heraus, da} der neue Kanal in Form eines diinnen 
kompakten Fadens entsteht, der aus der Membran des Reservoirs empor- 
wiichst. Auf Abb. 36 sieht man die Entstehung zweier neuen Kaniile 
am Mutterapparat; auf Abb. 37 entwickelt sich ein neuer Kanal am 
Mutterapparat, am neugebildeten ist ein Kanal giinzlich hergestellt, 
wihrend der andere sich erst in Form einer kompakten Schnur zu 
entwickeln beginnt. In diesem friihen Entwicklungsstadium funktio- 
niert der Kanal noch nicht und wir kénnen keine getrennten Ab- 
schnitte wahrnehmen. Diese Differenzierung tritt erst spaiter ein, nach- 
dem die Kaniile eine bestimmte GréBe erreicht haben. Um den End- 
abschnitt erscheint die osmiophile Hiilse, im Innern des Kanals wird 
ein Lumen sichtbar, welches sich mit Fliissigkeit fiillt, es entstehen 
die Ampulle und das Schaltstiick, und erst danach ist der Kanal fertig 
und kann in Funktion treten. 

Wiihrend der Entstehung der neuen Kanile am Tochterapparat 
entfernt sich allmiihlich derselbe vom Mutterapparat (Abb. 38), bis sich 
zwischen ihnen ein Raum bildet, der fiir die Ausbreitung der Kanal- 
systeme beider Apparate ausreichend ist. Damit ist der Entwicklungs- 
prozeB zu Ende. 

Somit sehen wir, da der Fortpflanzungstypus des Exkretions- 
apparats bei Paramaecium auf iuBerst kompliziertem Wege vorsich- 
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geht und eher auf eine Knospung als auf eine Teilung zuriickgefiihrt 
werden muB. Wir sehen, daf ein kleines Bruchstiick sich vom kom- 
pliziert gebauten Organ loslést, und die Fihigkeit gewinnt alle feh- 
lenden Teile zu ersetzen. Unwillkiirlich driingt sich der Wunsch auf, 
diesen Vorgang mit den fiir eine Reihe Organismen beschriebenen 
Regenerations- und Regulationserscheinungen zu analogisieren. Im 
gegebenen Falle kann fiir diese Fortpflanzungsart eine véllig rationelle 
Erklirung gefunden werden. Wir gehen von der Annahme aus, dal} 
der Exkretionsapparat der Infusorie die Rolle einer Pumpe spielt, die 
den WasseriiberfluB entfernt. Letzterer dringt ins Innere des Infu- 
sorienkérpers infolge der Hypertonie des Plasmas ein. Sollte diese: 
Apparat seine Funktion zeitweise einstellen, so miiBte 
unbedingt die Infusorie an Uberfiillung mit Wasse1 
zugrunde gehen. Folglich muB der Exkretionsapparat 
in ununterbrochener Titigkeit bleiben. Die oben 
geschilderte Vermehrungsart sichert eine solche Kon- 
tinuitiit, da der Hauptabschnitt des Apparats — das 
Reservoir — mit der Mehrzahl seiner Kaniile wiihrend 
des ganzen Teilungsvorganges intakt bleibt. 

Nun fragt es sich: bilden sich die neuen Vakuolen 





‘ i wiihrend der Teilung der Infusorien genau auf die- 
—— . selbe Weise wie bei der Bildung der Nebenvakuolen? 
yy Meine Priiparate geben keine positive Antwort auf 
{ diese Frage. Wohl fallen gréBtenteils die Teilungs- 


bilder des Apparats mit der, auf den Teilungs- 
anfang hinweisenden, langgestreckten Form des 


oan 7 pie yy el Mikronucleus zusammen (was man auf Abb. 36 
tionsapparaten und 38 sieht), doch habe ich bis sechs Exkretions- 


Osmiummethode, 
fotalpriparat.) 


apparate in der Infusorie, deren Kern sich in Ruhe 
befand, beobachten kénnen. Dieser Fall ist auf 
Textabb. 2 wiedergegeben. Der hier abgebildete Mikronucleus ist kreis- 
rund und liegt in der Einbuchtung des Makronucleus, woraus man 
schlieBen kann, daB er sich im Ruhezustand befindet, wihrend die 
Gesamtansicht und die Anordnung des Exkretionsapparats, vor allem 
der drei mittleren, keinen Zweifel dariiber lassen, daB sich diese Orga- 
nellen nur eben geteilt haben. Die Exkretionsapparate verhielten sich 
im gegebenen Falle derart, als ob sie nichts Gemeinsames mit der 
Teilung des ganzen Organismus hitten. Allerdings war diese Infusorie 
einer Kultur entnommen, welche bei 20—25° C, also in unnormalen 
Bedingungen gelebt hatte, doch weist diese, wenn auch nicht ganz 
normale Erscheinung, auf die Fihigkeit des Exkretionsapparats hin, 
unter Umstinden, sozusagen aus eigener Initiative, sich vermehren zu 
kénnen ohne das Signal von Seiten des Mikronucleus abzuwarten. 
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g) Exkretionsapparat bei Chilomonas paramaecium. (Flagellata.) 

Bei Chilomonas paramaecium ist es mir gelungen in der Gegend, 
wo bei Beobachtung in vivo die pulsierende Vakuole sichtbar ist, mit 
Hilfe der Osmierungsmethode einen Exkretionsapparat in die Erschei- 
nung treten zu lassen, der den Infusorien gleich ist. An Priaparaten 
sind die verschiedenen Momente seiner Titigkeit zu sehen. Wiahrend 
der Diastole gleicht er einem kreisrunden Blischen mit einer recht 
dicken osmiophilen Membran (Abb. 28). Wiihrend der iiuBersten Sy- 
stole verwandelt er sich in einen kompakten Kérper (Abb. 30). Wiah- 
rend der Zwischenstadien erscheint seine Membran etwas eingeschrumpft 
(Abb. 29), was darauf schlieBen laBt, da der Mechanismus seiner Tiitig- 
keit mit dem der Infusorien tibereinstimmt. 

Auber dem Exkretionsapparat schwirzten sich bei Chilomonas 
paramaecium noch etliche Granula am Peristom (vielleicht Exkret- 
kérner). Nach Anwendung von Essigsiure, Alkohol und sublimathalti- 
gen Fixationsmitteln war keine Spur von einem Exkretionsapparat zu 
entdecken. Fixation nach Champy mit nachfolgender Firbung nach 
Kull erméglichte es uns, die Anwesenheit von granulésen Chondrio- 
somen nachzuweisen (Abb. 31), welche vorwiegend unter der Pellicula 
der Flagellata liegen und das Peristom umgeben, was mit den Fawre- 
Fremietschen (10) Beschreibungen des Chondrioms dieser Formen iiber- 
einstimmt. Mit einem Wort entspricht der Exkretionsapparat des 
Chilomonas sowohl in seinem AuBern als auch in seinem Verhalten 
zu den Reaktiven dem Exkretionsapparate der Infusorien. Die Tat- 
sache nun, dai dieses Organoid auch bei Chilomonas dargestellt wor- 
den ist, hat fiir mich ein auBerordentliches Interesse. In erster Linie 
ist damit bewiesen worden, daB ein mit lipoiden Wainden versehener 
Exkretionsapparat nicht nur ein spezifisches Gebilde der Infusorien 
darstellt, sondern auch auberhalb der Grenzen dieser Gruppe zu finden 
ist. AuBerdem dient mir der Vergleich des Exkretionsapparats des 
Chilomonas mit dem Golgischen Apparat der Choanocyten, welche 
Hirschler (14) beschrieben hat, als wichtigstes Argument fiir eine Homo- 
logisierung dieser beiden Zellorganoiden. 


h) Zusammenhang. 

Somit hat uns die Osmierungsmethode beim Untersuchen einiger 
Protozoa zu folgenden Ergebnissen gefiihrt: 

1. Die sogenannte pulsierende Vakuole der Protozoa stellt einen 
Hohlraum eines besonderen Organs dar, der allen von mir erforschten 
Formen eigen ist und den ich ,,Exkretionsapparat“ nenne. 

2. Die Substanz des Exkretionsapparats der Protozoa ist von dem 
sie umgebenden Plasma verschieden und wird durch folgende Eigen- 
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schaften charakterisiert: a) ihr Brechungskoeffizient nahert sich dem 
des Protoplasmas, deswegen ist sie bei Beobachtung in vivo nicht 
sichtbar; b) sie wird bei Anwendung sogenannter nicht mitochondrale: 
Fixationsmittel zerstért; c) nach Fixierung in mitchondralen Fixations- 
mitteln laBt sie sich weder mit A/fmannschem Fuxin noch mit Heiden- 
hainschem Himatoxylin elektiv fiirben; d) sie hat die Fahigkeit, nach 
entsprechender Fixation und bei andauernder Einwirkung des Omium- 
tetroxyds, dasselbe zu Metallosmium zu reduzieren; e) alle diese Tat- 
sachen — besonders die letztere — zwingen uns anzunehmen, dal} 
zum Bestand der Apparatsubstanz lipoide Komponenten gehdéren. 

3. In morphologischer Hinsicht hat der Exkretionsapparat eine 
grobe Mannigfaltigkeit aufzuweisen. Seine einfachste Grundform ent- 
spricht einem Bliischen mit osmiophiler Membran; bei hochorganisierten 
Protozoa kann er eine aiuBerst komplizierte Gestalt annehmen, welche 
von der Ausgangsform — dem einfachen Blaischen — stark abweicht 
Paramaecium),. 

4. Organisation und Bestand des Exkretionsapparats harmonieren 
ausgezeichnet mit den Grundlagen der sogenannten osmotischen Theorie 
vom Mechanismus der pulsierenden Vakuole, die von Hartag, Degen 
und Stempell detailliert begriindet und ausgearbeitet worden ist. 

5. Aus dieser Theorie miissen wir den unumgiinglichen Schlub 
ziehen, daB die Membransubstanz des Exkretionsapparats folgende zwei 
Eigenschaften besitzt: die Fahigkeit, osmotisch-aktive Stoffe ins Lumen 
des Apparats auszuscheiden, d.h. eine Sekretionsfiihigkeit, und die 
Eigenschaften einer semipermeablen Membran. 


Il. Bau und Funktion des Golgischen Apparats 
der Metazoazellen. 

Das sogenannte ,,Binnennetz“ ist zu gleicher Zeit sowohl von Golgi 
(98) in den Ganglienzellen der Wirbeltiere, als auch von Ballowitz in 
den Epithelzellen der Descemetschen Membran des Auges entdeckt 
worden. Unabhiingig von diesen zwei Forschern hat auch Holmgren 
(99) mit Hilfe ganz anderer Methoden dieses Organoid in den Nerven- 
zellen beschrieben. Seit der Zeit sind 25 Jahre verflossen, und gegen- 
wirtig verfiigen wir iiber eine umfangreiche Literatur, welche dieser 
Frage gewidmet ist. 

Angefangen mit Negri (01) waren die Bestrebungen aller Forscher 
in erster Linie darauf gerichtet, den Verbreitungsgrad dieses Organoids 
in den verschiedensten Gewebszellen festzustellen und seinen Bau zu 
ermitteln. In einer ganzen Reihe von Arbeiten haben es sowohl Golgi 
selbst und seine Schiiler, als auch Kopsch ('02), Bergen (04), Cajal ('15) 
und Deineka ('10) bewiesen, daB der Golgische Apparat allen Wirbel- 
tierzellen eigen ist. Nach Perroncitos (11), Deinekas (10) und Cajals 
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Forschungen hat es sich herausgestellt, da dieses Organ in den 
Tochterzellen nicht wieder neu hergestellt, sondern sukzessiv iiber- 
tragen wird durch eine eigenartige Teilung, welche Perroncito ,,Diktyo- 
kinese“ genannt hat. 

Durch Kopschs Entdeckung der Fahigkeit des Golgischen Apparats 
bei andauernder Einwirkung des OsQy, das Osmiumtetroxyd zu Os- 
mium zu reduzieren, wurde die Arbeit auf diesem Gebiete bedeutend 
erleichtert, da die mannigfaltigen Modifikationen der Kopsch’schen Os- 
mierungsmethode (Sjévall, Weigl, Kolatschev) die kapriziése und un- 
bestindige Silbermethode (Colgi-Verattis allmahlich zu verdringen be- 
vannen. 

Sjévall (06) untersuchte genau das Verhalten der Substanz des 
Golgischen Apparats zu Osmiumsiiure und stellte anniihernd den che- 
mischen Bestand dieses Organoids fest. Er tiberzeugt sich von der 
myologenen Natur der Substanz und von der Fiahigkeit derselben im 
Wasser zu quellen und elektiv Osmiumtetroxyd zu Osmium zu redu- 
zieren. Die Fihigkeit sich mit Osmium zu schwirzen hat sich als 
ein iuBerst charakteristisches Merkmal erwiesen und kann gegenwiirtig 
hei Beobachtung gewisser VorsichtsmaBregeln. als fast mikrochemische 
Reaktion beim Konstatieren dieses Zellorganoids herangezogen werden. 

Was die histologische Technik anbelangt, so wurden zwei Haupt- 
methoden zur Darstellung des Apparats ausgearbeitet: 1. die Kopsch- 
sche Osmierungsmethode (und ihre Modifikationen) und 2. die Silber- 
methode von Golgi-Veratti und R. Cajals Modifikation derselben. Alle 
Versuche, den Apparat mit Hilfe irgendwelcher Farben in die Erschei- 
nung treten zu lassen, sind mit wenigen Ausnahmen gescheitert'), ob- 
gleich einige Fixationsmittel, wie z. B. die mitochondralen, den Apparat 
gut erhalten. Durch dieses negative Verhalten den mitochondralen 
Farbstoffen gegeniiber, unterscheidet sich der Apparat von den Chon- 
driosomen, mit denen er sonst viel Gemeinsames hat — vor allem 
hinsichtlich seiner chemischen Natur. 

Was die Lésung der Frage iiber die Bedeutung des Golgischen 
Apparats fiir das Leben der Zelle anbelangt, so ist hieriiber im ersten 
Jahrzehnt fast nichts geleistet worden. Golgi selbst war ‘iuBerst vor- 
sichtig im Anstellen von Hypothesen, was man Ballowitz und Holm- 
yren nicht nachsagen kann. Efrsterer schreibt dem Apparat die Be- 
deutung eines Stiitzgebildes fiir die Zentrosphire zu, und gibt ihm 
den Namen ,,Zentrophormium“. Diese Theorie hat keine Verbreitung 
gefunden, da es bewiesen war, daB der Apparat durchaus nicht durch- 
weg mit den Zentren der Zelle in Verbindung steht. Holmgren er- 

1) Ballowitz (1900) und Fuchs (’02) Heidenhainsche Himatoxine, Holm- 
gren ('04) — Resorcin-Fuchsin, Zawarzin (09) — Methylenblau und Neutralrot 
intra vitam. 
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klirt den Apparat im Sinne seiner Trophospongientheorie und hail: 
ihn fiir Ausliufer der Trophocyten. Auch Holmgrens Ansichten fande: 
bei der Mehrzahl der Forscher keinen Anklang, da es bekannt wurd 
dali die Maschen des Apparats in den allermeisten Fillen die Obe: 
fliche der Zelle nicht erreichen. 

Die iibrigen Forscher enthielten sich einer konkreten Aussage iibe: 
die Bedeutung des untersuchten Gebildes. ... ,,iiber die intimer 
Natur und die Bedeutung dieses Netzes“ sagt z. B. Sjévall ('06, 8. 380 
»schweben wir noch im unklaren, aber wir haben doch schon da- 
Recht die Meinung auszusprechen, daB wir hier einer Bildung vo. 
allergréBter Bedeutung — einem allgemeinen Zellorgane — gegen 
iiberstehen“. 

Somit hatte man im ersten Jahrzehnt die Uberzeugung gewonnen 
dal dieses Organ der Mehrzahl der Zellen eigen sei und eine wichtige 
Rolle im Leben der Zelle spielen miisse. In seinem Verhalten zu Re- 
aktiven wirde ihm die charakteristische Eigenschaft zugeschrieben, sich 
von Silber (nach Golgi) und Osmium (nach Kopsch) elektiv zu schwiir- 
zen, was aber die Struktur anbelangt, so galt ihr netzartiger Bau als 
charakteristisch. 

Nachdem jedoch der Golgische Apparat nicht nur in den somati- 
schen Zellen der Wirbeltiere, sondern auch in den Zellen der niederen 
Metazoa untersucht worden war, d.h. als man die vergleichend-cyto- 
logische Methode anzuwenden begann, zeigte es sich allmiihlich, dal 
die Netzstruktur fiir den Golgischen Apparat durchaus nicht obliga- 
torisch ist. So beweisen Weigl ('12) fiir die Ganglienzellen des Helix. 
Poluszynski (12) in den Ganglienzellen der Crustacea, Bialkowska und 
Kulikowska (12) in den Nervenzellen der Insekten, Hirschler ('13) in 
den Spermatocyten und Oozyten der Ascaris lumbricoides, Oozyten 
der Ciona intestinalis (16) in den Embryonalzellen der Limnaeus sta- 
nalis (18) und den Choanocyten der Spongilla fluviatilis (14) und Ko- 
latschev (18) in den Nervenzellen der Mollusken, daB der Golgische 
Apparat im ganzen Plasma zerstreut ist, und den Charakter von mit 
Halbschatten versehenen Ringen, Hikchen und Stibchen haben kann. 
SchlieBlich zeigen Sjdvall (1900) in seinen Untersuchungen an der 
Spermatogenese der Siugetiere und Bowen ('22) in einer Reihe vor- 
trefflicher Arbeiten iiber die Spermatogenese der Insekten, daB wiih- 
rend eines bestimmten Entwicklungsstadiums der Golgische Apparat 
der Samenzellen in der Regel nicht in Form eines Netzes auftritt, 
sondern das Aussehen einer geschlossenen oder offenen Kapsel mit 
lipoiden Winden hat. 

Es haben diesem Umstand besondere Aufmerksamkeit gewidmet — 
Nufbaum ('13), der in seinem Sammelreferat den Vorschlag macht. 
den Ausdruck ,,Netzapparat“ durch einen anderen neutralen — ,,Golqi- 
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schen Apparat“ zu ersetzen, sowie Hirschler, der die Morphologie der 
Apparatelemente genau untersucht hat. Hirschler ('18), der die Natur 
dieser Gebilde wihrend der Entwicklung der Limnaeus stagnalis vom 
Ei bis zum erwachsenen Gewebe untersucht hatte, stellte fest, dab 
der Apparat in der Eizelle dieses Tieres in Form im Plasma zerstreu- 
ter Schuppen und geschlossener Blischen auftritt. Dieselben sehen 
im optischen Schnitt Hiikchen oder Ringen ihnlich. Dieser diffuse 
Typus bleibt bei den Blastomeren und im Stadium der Gastrula er- 
halten, geht aber wihrend des Larvenstadiums in einen komplexen 
Typus uber. In Ganglien-, Nuchal- und Mesodermalzellen trigt er den 
Charakter geschlossener oder durchlécherter Kapsel mit osmiophiler 
Membran, wobei jeder Zelle ein Blaschen mit lipoiden Winden zu- 
kommt (Abb. 33 u. 34). In Epithelzellen kénnen die Apparatelemente 
Gruppen bilden und sich allmahlich in ein Netz verwandeln, d. h. ein 
Aussehen erlangen, welches fiir den Apparat der Wirbeltiere typisch 
ist. Auf diese Weise ist wihrend der Entwicklung des Limnaeus die 
vorherrschende Form des Apparates — Schuppen oder geschlossene 
Blaischen mit lipoiden Winden; die Identitiit dieser Gebilde mit dem 
Golgischen Apparat wird dadurch bewiesen, daf} diese Apparatelemente 
bei erwachsenen Geweben in charakteristische netzférmige Gebilde 
iibergehen. Hirschler dehnt diese Ansicht von der Struktur des Appa- 
rats auch auf Zellen anderer Tiere aus. ,,Somit wiirde der Golgische 
Apparat“ — sagt er — ,,bei mehreren Tiergruppen (Vertebraten, Mol- 
lusken, Crustaceen, Insekten, Nematoden, Tunicaten, Spongien) in einer 
Reihe von untersuchten Zellarten, die Form eines lamellésen Plasma- 
komponenten aufweisen und nicht, wie vielerseits angenommen wird, 
fast ausschlieBlich den Charakter einer Fiidchenstruktur tragen“ (S. 174). 
Was diese lamellésen Plasmakomponenten betrifft, so ‘aiuBert sich 
Hirschler dariiber folgendermaBen: ,,... ihnen die Form von Hohl- 
kugeln bzw. Blaschen oder offenstehenden Schalen zukommt, wobei 
sie dann im ersten Falle (geschlossene Blaschen) eine gewisse Substanz 
in sich einschlieBen und sie vollkommen von dem iibrigen Zellen- 
plasma abgrenzen, wihrend im zweiten Falle (offene Schalen) ihr In- 
halt mit dem AuSenplasma in Verbindung steht“ (8.175). Diesen 
Inhalt bezeichnet Hirschler als ,,Apparatinhalt*. 

Hirschler stellt sich die Frage iiber die Ausgangsform der Apparat- 
komponente, und gelangt auf Grund einer Reihe von Arbeiten (vor 
allem seiner Askarisarbeit, 1913) zum Ergebnis — ,,... daB auch die 
lipoidoferen geschlossenen Apparat-Hohlkugeln und Apparatschliuche 
als solche der lebenden Zelle zukommen und da8 manche von ihnen, 
da die Diffusionsverhaltnisse von Stelle zu Stelle variieren, durch das 
Fixierungsverfahren geindert und in offenstehende Schalen oder offene 
Réhrchen und rinnenférmige Gebilde verwandelt werden. Sollte es 
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sich bestiitigen, daB Apparatsubstanz in Form von geschlossenen Hiillen 
in den lebenden Zellen vorhanden ist, so wiirde die Vermutung nahe 
liegen, ihr die Rolle von Isolationsmembranen zuzuschreiben, die den 
,Apparatinhalt* von dem iibrigen Plasma gewissermafen isolieren und 
somit zur Erhaltung der Heterogenitét und der Organisation des gan- 
zen Zellenplasmas beitragen“ (8. 177). Hirschlers Ergebnisse sind fii 
einen Vergleich des Golgischen Apparats mit dem Exkretionsapparat 
der Protozoa von auberordentlicher Bedeutung, da der Exkretions- 


apparat der Protozoa — wie es im vorhergehenden Kapitel bewiesen 
worden ist — nichts anderes als eine ,,Hohlkugel“ mit lipoidoferer 


Membran darstellt, welche den ,,Apparatinhalt* einschlieBt, wobei der 
osmotischen Theorie gemif diese Membran zum Aufrechterhalten der 
Heterogenitit zwischen dem Apparatinhalt und dem umgebenden 
Plasma dient. (Eine genauere Erérterung dieser Frage wird im Schlub- 
kapitel unserer Arbeit gegeben werden.) 

Ich habe schon darauf hingewiesen, daf in betreff der Lésung 
dieser Frage iiber die Bedeutung des (olgischen Apparats fiir das 
Leben der Zelle iiberaus wenig geleistet worden ist, und wenn wir 
von den allein dastehenden und gegenwirtig von niemandem unter- 
stiitzten Theorien //olmgrens und Ballowitz absehen wollen, so kénnen 
wir keine einigermafen ernstlich begriindete Theorie von der Bedeu- 
tung dieses Organoids anfiihren. Fast gleichzeitig mit der Entstehung 
dieser Frage finden wir jedoch in der Literatur Hinweise auf jene 
Anderungen in der Lage und Form des Golgischen Apparats, die wih- 
rend der verschiedensten Sekretionsstadien vorsichgehen (Fuchs (02, 
Cajal \'15., Marengi |'03., Kolatschev ('16\, Deineka |'16), Zawarzin 
(09), Cowdry ‘22, Sagouchi |'20) u.a.). Auf Grund meiner Unter- 
suchungen, die ich an einer Reihe von Amphibien- und Siugetier- 
driisen unternommen habe (Pankreas der Axolotls und der Maus, 
Becherzellen im Darmepithel der Tritons, Beckendriisen der Tritons, 
Nebenhoden der Maus, Glandula vesicularis der Maus) erlange ich die 
Erkenntnis, dab dem Golgischen Apparat die Rolle eines Organs zu- 
kommt, welches das von der Zelle ausgeschiedene Sekret in fertigem 
Zustande ausarbeitet (Nassonov ['23, '24)). 

In den von mir untersuchten Zellen entsteht das fliissige oder 
kompakte Sekret im Innern der lipoidoferen Substanz des Apparats 
in Form von Tropfen oder winzigen Granula. Hier wichst es heran; 
ist das Sekret fliissig, so flieBen die einzelnen Trépfchen in einen 
groBen Tropfen zusammen, trennen sich nach Erlangung einer ge- 
wissen GréBe vom Apparat ab, gelangen in das Plasma und werden 
schlieBlich von der Zelle ausgestoBen. DemgemiifS unterscheide ich 
im Zellinnern zwei Sekretzustinde — das an den Apparat gebundene 
Sekret, welches sich sozusagen in statu nascendi befindet — und das 
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freie Sekret, welches frei im Plasma liegt und nicht in Verbindung 
mit dem Apparat steht. 

An der Sekretion des Mausnebenhodens sieht man besonders deut- 
lich, daB die ersten Spuren des morphologisch ausgesprochenen Sekrets 
nicht im bloBen Kontakt mit dem Apparat auftreten, sondern gerade 
in seinem Innern entstehen. An mit Osmium behandelten Priparaten 
kann man wahrnehmen, wie in den Zellen, welche sich anschicken zu 
sezernieren, eine Reihe kleiner Trépfchen im Apparatbalken entstehen, 
beim Heranwachsen ineinanderflieBen und den ganzen Apparat mit 
groBen Sekrettropfen fiillen. Wihrend dieser Zeit biiBt allmihlich der 
Apparat seine Netzstruktur ein und verwandelt sich in eine sekret- 
haltige Kamera. ,,Diese Kamera ist von dem sie umgebenden Plasma 
vermittelst einer osmiophilen Membran abgetrennt, welche gewoéhnlich 
an der dem Driisenlumen zugewandten Seite geéffnet ist. Hier 6ffnet 
sich die das Sekret enthaltende Kamera in das Plasma, und an dieser 
Stelle tritt das Sekret aus dem Binnennetze aus“ ('23) (Abb. 32). Der 
ganze Entstehungsvorgang des Sekretes laBt sich auf eine Vakuolisie- 
rung der lipoidoferen Apparatenmassen zuriickfiihren, auf ein Zusammen- 
flieBen der entstandenen Vakuolen in eine grobe Vakuole und auf die 
Ausscheidung des Sekretes. 

Wihrend dieser Bildungsperiode sind die kleinen Sekrettropfen all- 
seitig von der lipoidoferen Apparatenmasse umgeben. Um die Ent- 
wicklung und das Wachstum dieser Trépfchen erkliren zu kénnen, 
muB man annehmen, daB das Wasser durch die lipoidofere Masse zum 
Sekret eindringt, und es ist sehr méglich, dab dieselbe als semiper- 
meabele Membran funktioniert. Andererseits unterliegt es keinem Zweifel, 
daB sich wihrend der Entstehung des Sekretes irgendwelche chemische 
Prozesse abspielen, die das Auftreten dieser oder jener Sekrete zur 
Folge haben. Infolgedessen miissen wir dem Apparate die Fihigkeit 
zuschreiben, chemisch auf das sich bildende Sekret einwirken zu kén- 
nen und die Rolle einer semipermeablen Membran zu spielen, welche 
das im Entstehen begriffene Sekret vom umgebenden Plasma scheidet. 


Fassen wir nun alles zusammen, was uns tiber den Golgischen Apparat 
der Metazoazellen bekannt ist. 

1. Der Golgische Apparat ist ein auBerst verbreitetes Zellorganoid 
und gehért augenscheinlich, gleich dem Kern und den Chondriosomen 
zu den obligatorischen Zellenkomponenten der Metazoa. Er ist in allen 
Gewebszellen der Wirbeltiere beschrieben worden. Man hat seine 
Gegenwart auch in verschiedenen Zellen der Wirbellosen — Wiirmer, 
Mollusken, Insekten, Tunicaten und Spongien — konstatiert. 

2. In chemischer Hinsicht unterscheidet sich die Apparatensubstanz 
vom iibrigen Plasma durch ihre lipoidoferen Eigenschaften (wie es 

31* 
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Sjévall bewiesen hat). Was sein Verhalten zu Reaktiven anbetrifft, 
so ist er durch folgende Merkmale charakterisiert: a) er impriigniert 
sich mit Silber (nach Golgi und Cajal), b) er hat die Faihigkeit Osmium- 
tetroxyd elektiv im Osmium zu reduzieren, nachdem er mit entspre- 
chenden Fixationsmitteln behandelt worden war (nach Kopsch, Sjévall, 
Weigel, Kolatschev u.a.), c) seiner chemischen Natur nach nihert er 
sich den Chondriosomen; gleichzeitig unterscheidet er sich von ihnen 
dadurch, daB er sich nach Anwendung entsprechender Fixationsfliissig- 
keiten mit mitochondralen Farbstoffen in der Regel nicht firben laBt, 
d) die Mehrzahl der sogenannten nicht mitochondralen Fixationsmittel 
zerstéren den Golgischen Apparat. 

3. In morphologischer Hinsicht stellt der Golgische Apparat eine 
groBe Mannigfaltigkeit dar. Bei héheren Tieren ist er meistens streng 
lokalisiert und tritt in Form eines Netzes auf. In Geschlechtszellen 
und einigen somatischen Zellen der niederen Tiere ist es nicht lokali- 
siert, sondern ist in Form osmiophiler Einzelheiten im ganzen Plasma 
zerstreut. Wie es die Untersuchungen einer ganzen Reihe moderner 
Forscher — vor allem von Hirschler — beweisen, haben die Apparaten- 
elemente das Aussehen kleiner Lamellen bzw. geschlossener Blischen 
mit osmiophiler Wand. Es ist annehmbar, daB der diffuse und lamellés- 
blischenartige Apparat den primiren Typus darstellt, da er bei niedrig- 
stehenden Formen und in Geschlechtszellen vorherrschend ist. Zugunsten 
dieser Annahme sprechen die Beobachtungen von /Hirschler, der es be- 
wiesen hat, daB wihrend der Entwicklung des Limnaeus stagnalis der 
lamellés-blischenartige Apparatentypus nicht nur die Eizelle, sondern 
auch die verschiedensten embryonalen Gewebszellen charakterisiert, 
wihrend der Apparat in den spiiteren Entwicklungsstadien eine Netz- 
struktur annehmen kann. 


4. Auf Grund meiner Untersuchungen ('23, '24) und zahlreicher Hin- 
weise in der Literatur mu8 man dem Apparate eine Sekretionsfihig- 
keit, im weitesten Sinne dieses Wortes, beimessen, weil in seinem Innern 
verschiedenartige'Stoffe entstehen, welche spiiter aus der Zelle ausge- 
schieden werden. Da das Sekret im Innern der Apparatensubstanz ge- 
bildet wird, so kann man letzterer zwei Eigenschaften zuschreiben: 
a) die Fihigkeit auf irgendeine Weise auf das sich bildende Sekret 
chemisch einzuwirken und b) die Eigenschaft einer semipermeablen 
Membran, welche den Apparateninhalt von dem umgebenden Plasma 
trennt und die Heterogenitit des Plasmas und des im Entstehen be- 
griffenen Sekretes aufrecht erhiilt. 
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Ill. Der Exkretionsapparat der Protozoa als Homologon des 
Golgischen Apparates der Metazoazellen. 

Die Erforschung der Metazoazellen hat gezeigt, da} zum Begriff von 
der Zelle auBber dem Kerne noch unzertrennlich die Vorstellung von 
zwei Gebilden gehért, nimlich von den Chondriosomen und dem (olgi- 
schen Apparat. Dank den Errungenschaften der histologischen Technik 
und infolge der bedeutenden Bestandigkeit, welche die Chondriosomen 
in ihrer Form, ihrem Verhalten zu den Reaktiven zeigen, bereitet uns 
die Darstellung und die Bestimmung dieser Gebilde gegenwirtig keiner- 
lei Schwierigkeiten. Die Chondriosomen sind fast in allen Gruppen 
des Tier- und Pflanzenreiches beschrieben und von den Briidern Zaja (‘91), 
Vignier und Weber (12) und vor allem von Fauré-Fremiet (10) mit Be- 
stimmtheit bei Protozoa konstatiert worden (Rhizopoda, Infusoria, Gre- 
garina und Flagellata). 

Die Homologie der Proto- und Metazoachondriosomen kann unstreit- 
bar fiir richtig befunden werden. Wie steht es nun mit dem anderen 
Organoid, welches eine ebenso grofe Verbreitung in den Zellen der 
Metazoa findet, mit dem Golgischen Apparat? Besitzen die Protozoa 
ein Homologon dieses Gebildes? 

Zwecks Lésung dieser Frage begann ich ein entsprechendes Gebilde 
bei den Protozoa zu suchen, wobei ich mich derselben Methoden be- 
diente, mit Hilfe derer der Golgische Apparat in den Metazoazellen dar- 
gestellt worden ist. Wie wir es oben erwihnt haben, trat bei Anwen- 
dung der Osmiummethode stets eine Schwiirzung des Exkretionsapparates 
der Protozoa ein, wobei dieses Organoid auch in seinem Verhalten 
anderen Reaktiven gegeniiber eine groBe Ahnlichkeit mit dem Golgi- 
schen Apparat zeigte. 

Anfangs erschien mir der Gedanke iiber die Méglichkeit eines Ver- 
gleiches dieser beiden Gebilde etwas paradox, da wir ja gewohnt sind 
uns den (olgischen Apparat in Form eines Netzes vorzustellen. Un- 
willkiirlich assoziiert der Cytologe mit der Vorstellung vom Golgischen 
Apparat das Bild eines komplizierten, zierlichen Netzes, welches den 
Kern allseitig umwickelt, so wie es Golgi in den Ganglienzellen der 
Wirbeltiere beschrieben hat. Mit der Zeit aber habe ich mich davon 
iiberzeugen kénnen, dafB der Unterschied im Bau dieser Gebilde nicht 
so groB ist, wenn man den Exkretionsapparat der Protozoa nicht mit 
dem Golgischen Apparat der somatischen Zellen der Wirbeltiere, son- 
dern mit dem der Geschlechtszellen und der somatischen Zellen der 
Wirbellosen vergleicht (vgl. Abb. 33 und 34 mit Abb. 28, 25 und 26). 
Wenn wir z. B. den von Hirschler beschriebenen Golgischen Apparat 
der Choanocyten von Spongilla fluviatilis und den Exkretionsapparat 
bei Chilomonas paramaecium nebeneinanderstellen, so sehen wir, dab 
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diese beiden Zellbestiinde eine fast absolute Ahnlichkeit aufweisen (vgl. 
Abb. 27 mit Abb. 28). 

Es ist der Miihe wert, sich bei diesem Vergleiche etwas linger auf- 
zuhalten. Bekanntlich hatte die Ahnlichkeit der Choanocyten der 
Schwimme mit den Choanoflagellaten von jeher die Aufmerksamkeit 
der Gelehrten auf sich gezogen. In betreff dessen sagt Delage ('99): 
,on les a nommeés les choanocytes en raison de leur ressemblance 
frappante avec la cellule qui forme a elle seule le corps des Choano- 
flagellés. Comme cette derniére, le choanocyte est formé d’un corps 
cellulaire ovoide, granuleux dans le bas autour du noyan, clair au 
sommet du cdté de la collerette, contenant un gros noyan et dont 
la petite extrémité distale est entourée d'un collerette protoplasmique 
infundibuliforme. Du sommet de la cellule, saillant & un au fond de 
Ventonnoir, part un long flagellum trés actif* (S. 51) ... ,.Les choano- 
cytes différent des Choanoflagellés par l’absence de vésicules pulsatiles. 
Carter, Kent, Clark en avaient décrit deux; mais cette assertion n’a 
pas été confirmée. Seul Schultze ('85) en a depuis observé une, mais 
nullment constante“ (S. 52). Somit besteht der einzige Unterschied 
zwischen den Choanocyten und den Choanoflagellaten darin, daB die 
pulsierende Vakuole bei ersteren nicht bestindig vorzufinden ist. Nun 
wissen wir aber, dal auch viele Flagellaten, vor allem die Salzwasser- 
formen, entweder tberhaupt keine pulsierende Vakuole besitzen, oder 
aber eine so langsam und unregelmaBig funktionierende, da8B man die- 
selbe nur nach andauernder Beobachtung konstatieren kann (sogenannte 
,,Pusule“). Dank der unbedeutenden GréBe der Choanocyten ist es 
leicht médglich, dab die kontraktilen Vakuolen, besonders wenn sie 
langsam und unregelmaBig pulsieren, von den Forschern iibersehen 
worden sind. Dennoch finden wir in der Literatur einige Hinweise 
auf die Gegenwart solcher Vakuolen. 

Ich habe keine Gelegenheit gehabt, die Choanoflagellaten zu unter- 
suchen, doch an einer anderen Flagellata, der Chilomonas paramaecium, 
ist es mir gelungen mit Hilfe der Osmiummethode eine vorziiglich aus- 
gebildete lipoidofere Membran der pulsierenden Vakuole in Erscheinung 
treten zu lassen (Abb. 28, 29, 30). Die Frage iiber die Gegenwart der- 
selben auch bei den Choanocyten kénnte mit Anwendung derselben 
Methode gelést werden. Hirschler('14) wandte diese Methode bei Spongien 
an und fand in den Choanocyten Gebilde, die ihrer Form und ihrem 
Verhalten zu den Reaktiven nach dem von mir erhaltenen Exkretions- 
apparat des Chilomonas vollkommen entsprachen (vgl. Abb. 27 mit 
Abb. 28 und 29). ,,In dem sonst homogenen Plasma der Zellen“ sagt 
Hirschler (S. 300) ,,findet man in ihren distalen Partien, aus der die 
Zellenkragen hervorgehen, tief geschwirzte Gebilde, die zu einem in 
jeder Zelle gelegen sind und keinem Elemente der GeiSelkammer fehlen. 
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Diese Gebilde besitzen also das Vermégen Osmiumsiiure zu reduzieren..., 
ihrer Zahl und ihrer Topographie nach ist ihr Auftreten in allen GeiBel- 
zellen gleich. Bei schwacher VergroBerung erscheinen sie als kreisrunde 
oder ovale, schwarze Ringe, unter starken Objektiven lassen sie sich 
als blischen- oder kapselférmige Gebilde erkennen.“ Hiitte ich die 
osmierten Priiparate der Flagellaten einerseits und der Choanocyten 
anderseits zu Gesicht bekommen, und hiitte ich von der Existenz eines 
Golgischen Apparates nichts gewuBt, so wiirde ich die beiden, von os- 
miophilen Winden umgebenen Blischen fiir ein und dasselbe Gebilde 
gehalten haben. Hirschler, der die Choanocyten ohne jegliche Vorein- 
genommenheit untersucht hatte, kam zur Uberzeugung, daB die von 
ihm beschriebenen Blischen den Golgischen Apparat darstellen . 
Alle vorher erwihnten Merkmale dieser Struktur, und zwar Osmium- 
schwirzung, Zahl und Topographiekonstanz, Anwesenheit in jeder GeiBel- 
zelle, erlaubt uns in dieser Struktur den Golgischen Apparat der GeiBel- 
zellen zu erblicken. Seiner Form nach gleicht er hier den Zentral- 
kapseln in den Geschlechtszellen verschiedener Metazoen, von denen 
wir wissen, daB8 sie uns eben den Golgischen Apparat dieser Zellen 
darstellen. Seiner Topographie nach stimmt er fast vollkommen mit 
dem Apparate in den Epithelzellen der Wirbeltiere tiberein, in seinem 
Auftreten erscheint er immer als ein komplexes Ganze, nie in diffuser 
Verteilung. Seine Kapselgestalt wird auch durch Schnitte, die die GeiBel- 
zellen quer auf seiner Héhe getroffen haben, bewiesen, indem er auch 
hier in Form von Ringen, bzw. Bliaschen auftritt* (5. 300). 

Die besprochenen Gebilde der Choanocyten entsprechen also ihrer 
Morphologie und ihrer Verhaltung zu den Reaktiven, noch den mo- 
dernen Vorstellungen iiber den Golgischen Apparat der Metazoa, anderer- 
seits sind sie auch mit dem Exkretionsapparat der Flagellata voll- 
kommen identisch. In ihrer Gestalt ist uns ein anschauliches Bild 
davon gegeben, worin sich der Exkretionsapparat der Protozoa bei 
ihrem Ubergange in die Metazoa verwandeln kann. 

Es entsteht die Frage, ob der Apparat der Choanocyten pulsiert. 
Sehr méglich, daB dieses der Fall ist, da diese Zellen die Gewebe der 
Schwimme nur mit basalem Ende beriihren; die Seitenwinde und die 
distalen Oberflichen werden vom Wasser umspiilt, so da die Zellen 
fast in denselben Bedingungen sich befinden, wie die freilebenden SiiB- 
wasserprotozoa. Sie bediirfen gleichfalls eines Schutzes gegen den Wasser- 
zufluB8, also einer Einrichtung, welche der pulsierenden Vakuole der 
Protozoa entspricht. Es ist aber auch méglich, daB wir es hier mit einer 
stehengebliebenen pulsierenden Vakuole zu tun haben, demnach mit 
einem Gebilde, welches sich dem typischen Apparat der Metazoa nihert. 

Ich habe schon eine Reihe von Beispielen angefiihrt, in denen sich 
der Golgische Apparat seiner Gestalt nach der pulsierenden Vakuole 
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nihert, d. h. die Form eines Blischens mit osmiophilen Wianden an- 
nimmt. Diese Ahnlichkeit fallt z. B. beim Vergleich der von Hirschler 
beschriebenen embryonalen Zellen mit den osmierten Protozoapriipa- 
raten auf (Abb. 33 und 34). Wahrend wir aber bei den Choanocyten 
die Méglichkeit einer Pulsierung zulassen kénnen, kann hier natiirlic! 
von einer solchen keine Rede sein. Die Gewebszellen der Metazoa 
befinden sich in osmotischen Bedingungen, welche denen der im Meere 
lebenden Protozoa sehr ihnlich sind, weshalb sowohl bei diesen als 
auch bei jenen eine Pulsierung ausgeschlossen ist ?). 

Wir nihern uns der Frage, ob sich die Ahnlichkeit des Golgischen 
Apparates mit dem Exkretionsapparat nur auf ihren morphologischen 
Bau und ihr Verhalten zu den Reaktiven beschriinkt oder ob wir auch 
in funktioneller Hinsicht iibereinstimmende Merkmale finden kénnen. 
Im Kapitel tiber den Exkretionsapparat der Protozoa sind wir zum 
Ergebnis gelangt, die Membran dieses Organs miisse die Fihigkeit 
besitzen, irgendwelche Stoffe ins Lumen des Apparates auszuscheiden, 
wobei Degen, z. B. direkt von der ,,Sekretionsfihigkeit der pulsieren- 
den Vakuole der Protozoa spricht. Die vom Apparate verarbeiteten 
Stoffe werden als unniitz ausgestoBen, also folgt hier dem Sekretions- 
prozesse die Exkretion ®). 

Genau dieselben Funktionen werden vom Golgischen Apparat der 
Metazoa ausgefiihrt. Er verarbeitet in seinem Innern verschiedenartige 
Stoffe — ihm kommt also gleichfalls eine ,,Sekretionsfihigkeit* zu —, 
wobei der eigentliche ProzeB der Sekretionsaufspeicherung im Innern 
des (/olgischen Apparates mitunter an den KonzentrierungsprozeB der 
Fliissigkeiten im Protozoaapparat erinnert. Diese Ubereinstimmung fiallt 
besonders in die Augen, wenn wir es mit fliissigem, tropfigem Sekret 
zu tun haben, z. B. in den Becherzellen oder in den Nebenhodenzellen 
der Maus (Nassonov ‘'24). Wie schon erwihnt, ist es mir im letz- 
teren Falle gelungen, im Innern des Apparates das Auftreten kleiner 
Sekrettropfen zu verfolgen (Abb. 32), welche man mit den Bildungs- 


1) Im iibrigen haben wir eine Beobachtung, der zufolge auch in den Zellen 
der Metazoa pulsierende Vakuole auftreten kénnen. Ich meine die Arbeit von 
Klemensiewicz ('03), der das Auftreten echter pulsierender Vakuole im Plasma der 
Salamandraleukocyten, welche einem peritonialen Exsudat entnommen waren, 
beschrieben hat, sowie in den Leukocyten aus dem Blute, das sich eine Zeit- 
lang in einer feuchten Kammer befand. Ob im gegebenen Falle das Auftreten 
der Vakuole mit dem Golgischen Apparat in Verbindung steht, ist eine Frage 
der zukiinftigen Erforschung. 

*) Die Ausdriicke ,,Sekretion“ und ,,Exkretion* gebrauche ich in dem Sinne, 
welchen ihnen eine Reihe von modernen Gelehrten — mit Prenant ('04, 8. 479), 
an der Spitze — beilegt. ,,Nekretion“ nenne ich den AusarbeitungsprozeB des 
Sekretes durch die Zelle; ,,Exkretion“ den Ausscheidungsakt der Produkte aus 
der Zelle. 
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vakuolen und ihrem ZusammenflieBen in eine gréBere vergleichen 
konnte *). 

Die von dem (Golgischen Apparat verarbeiteten Stoffe werden aus 
den Driisenzellen exkretiert. Fiir die Zelle sind die Exkretionsstoffe 
unbrauchbar, doch fiir den ganzen Organismus von Nutzen. 

Falls unsere Ansicht tiber den Golgischen Apparat als ein Homo- 
logon des Exkretionsapparates der Protozoa richtig ist, so kénnen wir 
uns vorstellen, daB letzterer fiir die Ausscheidung der unniitzen Stoffe 
aus dem K6érper des einzelligen Organismus diente und erst spiiter der 
ganze Organismus der Metazoa die Ausscheidungen der einzelnen Zellen 
zu utilisieren begonnen hat. Auf diesem Boden hat sich die Spezia- 
lisierung der verschiedenen Sekretionszellen entwickeln kénnen. Die- 
selbe bestand in der Ausarbeitung dieser oder jener niitzlichen Stoffe 
durch den Apparat. 

Auf Grund aller erwihnten Tatsachen entschlieBen wir uns, die 
Annahme auszusprechen, dai der Golgische Apparat aus dem Exkre- 
tionsapparat der Protozoa entstanden ist. Selbstverstiindlich kann die 
Gestalt des Exkretionsapparates der jetzigen Protozoa — besonders der 
in SuBwasser lebenden — nicht fiir die primaire Form gehalten werden. 
Man mu8 annehmen, dai dem gemeinsamen einzelligen Vorfahren 
unserer Metazoa und der gegenwirtigen Protozoa irgendein lipoidoferer 
Exkretionsappart eigen war, dank dessen Differenzierung der Golgische 
Apparat und die pulsierende Vakuole entstanden sind. Welch einen 
Charakter hatte dieser ,,Urapparat“? 

Ich glaube, daB man sich der Lésung dieser Frage nahern kann, 
indem man mit Hilfe der Osmiummethode die marinen Protozoen er- 
forscht, denn gerade die Salzwasserformen ist man als primiire anzu- 
nehmen berechtigt. Nun ist es aber uns bekannt, daB die Mehrzahl 
der Salzwasserprotozoa keine pulsierende Vakuole besitzen, oder ist 
dieselbe schwach entwickelt. Jedoch das Fehlen einer in vivo wahr- 
nehmbaren Pulsierung beweist noch lange nicht das Nichtvorhanden- 
sein eines lipoidoferen Exkretionsapparates, welcher dem Apparate der 
SiiBwasserformen entspriiche. Ich bin davon tiberzeugt, daB die marinen 
Protozoen einen osmiophilen Apparat dieser oder jener Form besitzen. 

Somit ist die eine Aufgabe der zukiinftigen Forschung angedeutet. 
Die zweite nicht weniger interessante Aufgabe besteht in der Lésung 

') Es ist interessant, daB der Gedanke an die Méglichkeit eines Vergleiches 
der Sekretion der Metazoazellen mit der Ausscheidung der pulsierenden Vakuole 
von Hartog schon 1888, d. h. lange vor der Entdeckung des Golgischen Apparates, 
ausgesprochen wurde: ,,[t may be suggested,“ sagt er (S. 716), ,,that the perfo- 
rations of the nephridial celles in Vermes and embryonic mollusks, and of the 
epiblastic gland-cells of Vermes and Arthropods, are due to the persistence of 


the contractile vacuole, the opening of which has least by other arrangements. 
Even the goblet-cells of mucous epithelia may possibly be traced to this origin.“ 
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der Frage: besitzen die parasitierenden Protozoa (z. B. Opalina ode: 
Sporozoa), die keine pulsierende Vakuole haben, irgendeinen lipoido- 
feren Apparat, welcher dem der SiiBwasserformen entspricht? Ich be- 
haupte, daB diese Frage mit den vorhergehenden in Verbindung steht, 
da das Medium, in welchem die parasitischen Protozoa leben, in Hin- 
sicht des osmotischen Druckes bis zu einem gewissen Grade dem Meer- 
wasser fihnlich ist. Was speziell eine der Gregarinen (Monocystis asci- 
diae) anbetrifft, so finden wir in Hirschlers Arbeit ('14) eine Antwort 
auf diese Frage: ,.Nach 15—17tagigem Aufenthalte in 3% Osmium- 
siiure bekam ich,“ sagt er, ,,im Plasma der Gregarinen geschwirzte 
ring- und halbringférmige Gebilde zu Gesicht, die an GréBe die Mito- 
chondrien iibertreffen und in spirlicher Zahl diffus im Plasma verstreut 
liegen ... Angesichts der zuletzt genannten Tatsachen, angesichts ihre: 
Form und ihres Vermégens, Osmiumsiure zu reduzieren, wiirde mir de: 
Gedanke naheliegen, diese ring- und halbringformigen Strukturen fiir 
den Golgischen Apparat der Monocystiszelle anzusehen. Nach Fixie- 
rung in Benda-Gemisch E. H.-Farbung konnte ich sie nicht im Plasma 
nachweisen“ (S. 309). 

Demnach fehlt die pulsierende Vakuole im Plasma derjenigen Pro- 
tozoa, welche in einem Medium mit erhédhtem osmotischem Druck leben, 
d. h. in Bedingungen, die in dieser Hinsicht dem Medium der Gewebs- 
zellen ahnlich sind. Sie besitzen jedoch einen lipoiden Apparat, der 
dieselben Reaktionen aufweist, wie die Vakuolenmembran, der aber in 


morphologischer Hinsicht dem (olgischen Apparat der Metazoazellen 
gleichkommt '). 


IV. Schlu8. 

Somit sind wir auf Grund unserer Studien tiber den Bau und die 
Funktionen des Exkretionsapparates der Protozoa einerseits und den 
(rolgischen Apparat der Metazoa andererseits zu dem Ergebnis gelangt, 
da diese zwei Gebilde einander sehr ihnlich, bzw. homolog sind. Die 
zugunsten dieser Annahme sprechenden Tatsachen kénnte man folgender- 
maben formulieren: 

1. Der Golgische Apparat der Metazoa und der Exkretionsapparat 
der Protozoa sind in vivo unsichtbar und treten erst nach Anwendung 
gleicher spezieller Methoden in Erscheinung, was auf die chemische 
Verwandtschaft dieser Gebilde hinweist (lipoide Natur). 


1) Guilliermond ('20) kommt in einer seiner letzten Arbeiten zum Ergebnis, 
da8 wir in den pflanzlichen Zellen auBer den Chondriosomen noch ihnen ver- 
wandte Elemente antreffen, welche dem Vakuolensystem den Anfang geben. 
Er nimmt an, daB diese Elemente dem Golgischen Apparat der Tierzellen ent- 
sprechen. Selbstverstindlich harmoniert diese Annahme aufberordentlich mit 
meiner Ansicht iiber die pulsierende Vakuole als Homologon des Golgischen 
Apparates. 
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2. Auch in morphologischer Hinsicht haben diese beiden Organoiden 
viel gemeinsames. Die primitive Form des Exkretionsapparates der 
Protozoa gleicht einem Blischen mit osmiophilen Winden, wobei dieses 
Gebilde bei hochorganisierten Protozoa (Paramaecium) eine kompli- 
ziertere Gestalt annehmen kann. Als die einfachste Form des Golgi- 
schen Apparates muB ein Blaschen mit osmiophilen Wiinden oder eine 
Schuppe angenommen werden (Geschlechtszellen und einige somatische 
Zellen der niederen Tiere), wobei diese Grundform in den somatischen 
Zellen der héheren Metazoa komplizierter werden und die Gestalt eines 
Netzes annehmen kann. 

3. Die Choanocyten der Schwimme — dieser den kolonialen Pro- 
tisten am niichsten stehenden Metazoa — besitzen Gebilde, welche im 
gleichen MaBe sowohl dem Golgischen Apparat der Metazoa, als auch 
dem Exkretionsapparat der Flagellata ahnlich sind. 

4. Auch in funktioneller Hinsicht stehen diese beiden Apparate ein- 
ander recht nahe. Der Exkretionsapparat der Protozoa verarbeitet in 
seinem Innern verschiedenartige Stoffe (sekretorische Funktion), welche 
aus dem Zellkérper ausgeschieden werden, wobei die lipoidofere Wand 
zur Isolierung dieser Stoffe waihrend ihrer Bildung vom umgebenden 
Plasma dient. Der (Golgische Apparat der Metazoa verarbeitet gleich- 
falls verschiedenartige Stoffe (sekretorische Funktion), welche aus dem 
Zelleib ausgeschieden werden. Es ist annehmbar, da diese lipoido- 
fere Masse ebenso die Rolle einer Membran spielt, welche die Hetero- 
genitat zwischen dem Plasma und dem Apparateninhalt aufrecht erhiilt. 


Petrograd, November 1923. 
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Ist. Lomb. di Se. e Lett. 16. — Zuelzer, M. 1907. Uber den EinfluB des 
Meereswassers auf die pulsierende Vakuole. Sitzungsber. d. Ges. naturforseh 
Freunde, Berlin. 


Erkliirung der Abbildungen. 
Ampulle, nv. Nahrungsvakuole, 
Endabschnitt, p.  Peristom, 
Exkretionsapparat, r. Reservoir, 
Makronucleus, ss. Schaltstiick. 
Mikronucleus, 


Tafel I. 

Abb. 1, 2, 3, 9 und 12 sind mit dem Abbeschen Zeichenapparat bei Verg: 
Berung: Zeiss’ Apochrom. 3 mm, Komp.-Ok. 4, Tubuslinge 160 mm entworfe: 
worden. Niveau des Arbeitstisches. 

Abb. 4, 5, 6, 7, 8,9, 10 und 11 — entworfen mit dem Abbeschen Zeichen 
apparat bei VergréBerung: Zeiss’ Appochrom. homog. Immers. 1,5 mm, Komp 
Ok. 4, Tubuslinge 160mm. Niveau des Arbeitstisches. 


Abb. 1. Campanella umbellaria. Diastole des Exkretionsapparates. Osmium 
methode. Paraffinschnitt. 

Abb. 2. Campanella umbellaria. Systole des Exkretionsapparates. Dieselbe 
Methode. 

Abb. 3. Campanella umbellaria. Erstes Auftreten der sogenannten ,,Bildungs- 
vakuolen“. Dieselbe Methode. 

Abb. 4. Campanella umbellaria. Systole des Exkretionsapparats. Die Chondrio- 
somen haben von Altmannschem Fuchsin eine intensiv rote Farbe ange 
nommen. Die Apparatenmembran ist sehr schwach mit Thionin gefirbt 
Champy, Kull, Paraffinschnitt. 

Abb. 5. Campanella umbellaria. Diastole des Exkretionsapparats. Dieselbe 
Methode. 

Abb. 6. Zoothamnium arbuscula. Systole des ee ee 
methode, Paraffinschnitt. “ 

Abb. 7. Zoothamnium arbuscula. Diastole des Exkretionsapparats. Dieselbe 
Methode. 

Abb. 8. Zoothamnium arbuscula. Zwischenstadium der Pulsierung des Exkre- 
tionsapparats. 

Abb. 9. Vorticella spec. Der Exkretionsapparat wihrend eines Zwischenstadiums 
der Pulsierung. Die Membranfalten des Apparats simulieren Netzbalken 
Osmiummethode, Totalpriiparat. 

Abb. 10. Ein isolierter, von Osmium geschwiirzter Exkretionsapparat der Cam- 
panella umbellaria waihrend der Diastole. 

Abb. 11. Ein isolierter, vom Osmium geschwirzter Exkretionsapparat der Cam- 
panella umbellaria wibrend der Systole. 

Abb. 12. Epistylis gallea. Exkretionsapparat wihrend der Diastole. Osmium- 
methode. Paraffinschnitt. 


Tafel I. 

Abb. 13—16. Pulsierungsstadien des Exkretionsapparats bei Epistylis gallea, 
gezeichnet in vivo mit dem Abbeschen Zeichenapparat bei VergréBerung: Zeiss’ 
Apochrom. 3 mm, Komp.- Ok. 4, Tubuslinge 160 mm, Niveau des Arbeitstisches. 
Eine, von den Konturen der Vakuole abstehende Kérnerreihe -- mit der Appa- 





der Protozoa als Homologon des Golgischen Apparats der Metazoazellen. 481 


ratenmembran verbundene Chondriosomenschicht. Der Abstand zwischen der 
Kontur der Vakuole und dieser Schicht entspricht der Membran des Exkretions- 
apparats. 


Abb. 13. a Anfang der Entleerung des Apparats. Einschrumpfung der Membran. 
b Systole: eingeschrumpfter entleerter Apparat. An einigen Stellen sind 
kleine Trépfchen seines Inhalts noch geblieben. c In der gemeinsamen 
Apparatenwand beginnen Bildungsvakuolen zu entstehen. d, e, / Ineinander- 
flieBen der Bildungsvakuolen, Wiederherstellung der Diastole. 

Abb. 14. a, b, c, d Entleerungsstadien des Exkretionsapparats. e¢, f, g, h Auf- 
treten und ZusammenflieBen der Bildungsvakuolen in einer gemeinsamen 
Membran des Exkretionsapparats. 

\bb. 15. a Diastole. 6, ¢ Entleerungsstadien. d Systole. ¢, 7, g, h Wieder- 
herstellung der Diastole. i Unnormale VolumenvergréBerung (Dilatation) 
des Exkretionsapparats, begleitet von einer Verdiinnung seiner Wiinde (ent- 
spricht Abb. 22). 

Abb. 16. Unnormaler Pulsierungstypus. Die Infusorie befand sich lingere Zeit 
unter dem Deckglischen. a Diastole. ) Anfang der Entleerung. c¢ Die 
Entleerung ist nicht zu Ende gelangt. Vakuolisierung der lipoiden Appa- 
ratenmembran. d Zusammenflieben des in der Apparatenwand entstan- 
denen Vakuolen mit der Hauptvakuole. e Wiederherstellung der Diastole. 


Abb. 17—22. Aufeinanderfolgende Pulsierungsstadien des Exkretionsappa- 

rats bei Campanella umbellaria. Osmiummethode, Paraffinschnitte. 

Abb. 17. Beginn der Einschrumpfung der Membran. 

Abb. 18. Zwischenstadium der Entleerung. 

Abb. 19 Systole. An einigen Stellen des eingeschrumpften Exkretionsapparats 
sind kleine Riume nachgeblieben, welche Fliissigkeit enthalten. 

Abb. 20. Auftreten von Bildungsvakuolen in der gemeinsamen lipoidoferen 
Membran. 

Abb. 21. Diastole des Exkretionsapparats. 

Abb. 22. Dilatierter Exkretionsapparat. Die lipoidofere Membran ist aufge- 
spannt und diinner geworden. 


Abb. 23—25. Lionotus folium. Osmiummethode, Totalpriparate. VergriBe- 
rung: Zeiss’ homog. Immers. Apochrom. 1,5 mm, Komp.-Ok. 4. Tubuslinge 
160mm. Zeichenapparat Abbe. Niveau des Arbeitstisches. 

Abb. 23. Zwischenstadium der Pulsierung des Exkretionsapparats. 

Abb. 24. Systole. 

Abb. 25. Diastole. 

Abb. 26. Nassula lateritia. Oberer Apparat wahrend der Diastole; unterer 
wihrend der Systole. Dieselbe VergréBerung und Technik. 

Abb. 27. GeiBelepithel von Spongilla fluviatilis mit geschwirztem Golgischem 

Apparat (Kopschsche Methode). Nach J. Hirschler, 1914. 


Abb. 28, 29, 30. Chilomonas paramaecium. Osmiummethode, ‘lotalpriparate. 

VergréBerung wie auf Abb. 23. 

Abb. 28. Diastole des Exkretionsapparats. 

Abb. 29. Zwischenstadium der Pulsierung des Exkretionsapparats. 

Abb. 30. Systole des Exkretionsapparats. 

Abb. 31. Chilomonas paramaecium. Chondriom. Champy, Kull, Paraffinschnitt. 

Abb. 32. Sezernierende Epithelzellen des Nebenhodens der Maus. Der Golgi- 
sche Apparat exkretiert das von ihm ausgearbeitete Sekret. (Nassonov 1924, 
dieses Archiv Bd. 100.) 











482 D. Nassonov: Der Exkretionsapparat der Protozoa usw. 


Abb. 33. Limnaeus stagnalis. Larvenstadium, Mesodermzellen aus der Fuf- 
anlage. Nach J. Hirschler 1918, Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 91. Abb. 18. 

Abb. 34. Limnaeus stagnalis. Larvenstadium, Nuchalzellen, Nach J. Hirschler 
1918, Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 91. Abb. 16. 


Tafel III. 

Abb. 35, 36, 37, 38, 40 und 42. Exkretionsapparat von Paramaecium cau 
datum. Osmiummethode, Totalpriparate. VergréBerung: Zeiss’ Apochrom. homog. 
Immers. 1.5mm, Komp.-Ok. 4. Tubuslinge 160 mm. Niveau des Arbeits- 
tisches. Abb. 39 Dasselbe Objekt und dieselbe Methode. VergréBerung: Zeiss 
Apochrom. 3 mm, Komp.-Ok. 4. Tubuslinge 160mm. Niveau des Arbeitstisches. 


Abb. 35. Anfangstadium der Knospung des Exkretionsapparats. Die Ampulle 
des unteren rechten Kanals ist stark aufgebliht. Langs dem Kanal ist 
eine neue kleine Ampulle des zukiinftigen ersten Kanals des Tochterappa- 
rats angedeutet. 

Abb. 36. Tochterapparat, der sich eben abgeteilt hat, mit einem zufiihrenden 
Kanal. 

Abb. 37. Spiiteres Knospungsstadium des Exkretionsapparats. Am Tochter- 
apparat hat sich der zweite Kanal vollkommen ausgebildet; der dritte ist 
in Form einer kompakten Schnur im Werden begriffen. 

Abb. 38. Der Tochterapparat hat drei vollkommen entwickelte Kaniile; der 
vierte ist im Werden begriffen. 

Abb. 39. Gesamtansicht des Totalpriiparates des Paramaecitum caudatum mit 
osmierten Exkretionsapparaten. 

Abb. 40. Diastole des Exkretionsapparats. Die stark ausgedehnte Membran ist 
sehr schwach osmiert. 

Abb. 41. Chondriom des Paramaecium caudatum. Technik: Champy, Kull, 
Paraffinschnitt. 

Abb, 42. Systole des Exkretionsapparats. Im Zentrum sieht man die zusammen- 
geschrumpfte Membran des entleerten Reservoirs, mit der die zufiihrenden 
Kanile durch die Schaltstiicke verbunden sind. 








3 - 
IS. 


j 


it 


- 
n 








(4. Mitteilung aus dem histologischen Institute der Universitit Simferopol.) 


Untersuchungen iiber mitogenetische Strahlen. 
Von 
Dr. Lydia Gurwitsch, 
Prosektor am Institute. 
(Mit einem Beitrag von Nina Gurwitsch.) 
Mit 1 Textabbildung. 


(Eingegangen am 28. April 1924.) 


1. Kapitel. 
iber den Leitungsvorgang der Strahlung durch lebendes Gewebe. 

Nachdem von Prof. Gurwitsch der Nachweis einer spezifischen Aus- 
strahlung aus Wurzelspitzen und Cotyledonen erbracht wurde, er- 
scheint es natiirlich von gréBter Wichtigkeit, einen AufschluB iiber 
den Entstehungsort und Quelle derselben zu erlangen. Zwei Még- 
lichkeiten sind hier denkbar: 1. Das ausstrahlende Gewebe, nament- 
lich die in lebhafter Mitose begriffenen Wurzelspitzen sind zugleich 
auch der Ort des Entstehens der Strahlungsenergie, die von eine: 
Zelle auf die benachbarte iibertragen wird, um schlieBlich von de: 
freien Oberflache des betreffenden Organs in das umgebende Auben- 
medium zu gelangen, oder 2. Das Wurzel- bzw. Cotyledonengewebe 
sind nur rein passive Leitungsmedien fiir die Strahlung, die aus spe- 
ziellen, mehr weniger lokalisierten und abgegrenzten Strahlungszentren 
stammt. 

Es war der Gedanke naheliegend, zur Entscheidung der Frage 
das ausstrahlende Gewebe, zunichst Wurzeln, einer Narkose zu unter- 
werfen, die ja auch im Problem der Nervenleitung so aufklirend 
wirkte. 

Uber Narkose von Zwiebelwurzeln lag uns eine griindliche (nicht 
publizierte) Untersuchung aus dem hiesigen Laboratorium von Nina 
Gurwitsch vor, deren wesentlichste Ergebnisse hier kurz mitgeteilt 
werden mdégen. 

Die Wurzeln vertragen gut eine 0,5°oige Chloralhydratnarkose, die 
his auf 24 Stunden wihren darf. Der Zustand bleibt noch immer, 
trotz tiefgehender morphologischer Verinderungen und volligen Wachs- 
tumsstillstandes vollstiindig reversibel, wenn auch die Erholungsdauer 
eine entsprechend lange (ebenfalls bis etwa 24 Stunden) ist. 

Die Reaktion der Wurzel auf Narkose ist eine aufberordentlich 
prompte. Bei katetometrischer Ablesung des Gesamtwachstums ergab 
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sich regelmibig eine scharfe Knickung der Wachstumskurve schon 
innerhalb der ersten 20 Minuten nach Eintauchen der Wurzel in die 
Chlorallésung. Die Knickung entspricht einem Sinken der Wachstums- 
geschwindigkeit im Vergleich zur bisherigen bis ums Zehnfache, wie 
etwa folgendes Protokoll ergibt: 








Vor der Narkose Narkose 
Versuchsdauer in Stunden. . ] 0,5 1/25: 4! 8! 6 7}: 8. 3 
Wachstumsintensitiit . . . . 5 0,5 0.5 02 02 05 02 03 04 O1 


Nach etwa 2 Stunden stellt sich ein einigermaben stabiler Zu- 
stand eines sehr langsamen Wachstums ein, der nach 10—12 Stunden 
zum voOlligen Stillstand kommt. Dal es sich ausschlieBlich um 
Streckungswachstum handelt und die Zellvermehrung schon _ inner- 
halb 1—2 Stunden sistiert, ergibt sich aus den histologischen Be- 
funden. Eine gewisse Alteration der achromatischen Figur macht 
sich schon nach etwa 30 Min. geltend. Es kommt nun innerhalb der 
ersten Stunden zu einer vélligen Verunstaltung auch der chromatischen 
Figur, namentlich der Metaphase und Anaphase, wo die Chromosomen 
zu formlosen Haufen verklumpen. Spireme erweisen sich am stabilsten. 
Nach etwa 15 Stunden sind keine deutlichen Residuen von Mitosen 
mehr erkennbar. Es kann wohl kaum bezweifelt werden, daB es sich 
nicht um wirklich abgelaufene Zellteilungen handelt. Es sieht viel- 
mehr darnach aus, als ob die mitotischen Figuren eine Art regres- 
-iver Metamorphose durchgemacht hitten, die auf den Ruhezustand 
der Kerne fiihren. Bei etwa 15—1S8stiindiger Versuchsdauer treten 
uch im Zellplasma eigentiimliche Gebilde auf, die Prof. Gurwitsch 
schon lingst als Begleiterscheinungen von O0-Mangel (Aufenthalt in 
reiner H- oder N-Atmosphiire) kannte') und die den sogenannten 
Nebenkernen vieler Driisenzellen (namentlich Pankreaszellen) tauschend 
ihnlich sind. Diese ,,Erstickungsfiguren“ sind auch noch vollig rever- 
-ibler Natur. 

Die angefiihrten Daten mégen wohl geniigen, um die Annahme 
zu rechtfertigen, dafi eine 18—2O0stiindige Einwirkung von ' 2°oigen 
Chloralhydrat die Wurzel in tiefste Narkose versetzt, bei der die 
energetischen Lebensabliufe wohl auf ein Minimum reduziert sein diirften. 
Es scheint uns daher véllig berechtigt, in der Narkose ein Mittel zu 
erblicken, das uns zur Entscheidung der Frage, ob bei der Ausstrahlung 
aus der Wurzelspitze ein aktiver Prozel} seitens der letzteren oder 
eine passive, rein physikalisch zu fassende Fortleitung der aus einem, 
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1) Nach einer nicht publizierten Arbeit von W. Polowzowa aus seinem 
Petersburger Laboratorium. 
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irgendwo in der Zwiebel selbst gelegenem Zentrum kommenden Strah- 
lung vorliegt. 

Es wurden daher Wurzeln nach 15 — 18 stiindiger Narkose in die eben- 
falls mit '/2% iger Chlorallésung gefiillte Réhre des Induktionsapparates 
eingefiihrt, und in iiblicher Weise die Induktion vorgenommen. Elf 
Versuche (davon acht mit abgeschnittenen konischen Spitzen) woriiber 
weiter unten’), fielen simtlich positiv aus und ergaben das gewohnte 
Induktionsbild. Die histologische Priifung der induzierenden Wurzeln 
ergab, zum Uberflu8 das oben geschilderte Narkosebild. Die Wurzeln 
kénnen mithin wohl kaum selbst als Strahlungsquellen gelten, es 
miissen vielmehr solche innerhalb der Zwiebel gesucht werden. 

Es findet demnach die in einer vorangehenden Arbeit von Prof. 
(furwitsch ausgesprochene Vermutung von dem nur sehr schwachen 
Dekrement der Strahlenintensitit bei Durchgang der Strahlung durch 
lebendes Gewebe ihre volle Bestitigung. 


2. Kapitel. 
Das Strahlungszentrum und der Ursprung der mitogenetischen 
Energie. 

Der Gedanke war nun naheliegend, in erster Linie an den eigent- 
lichen Ursprungsort der Wurzeln, die sogenannte Zwiebelsohle zu 
denken. Da wir durch vorangehende Untersuchungen bereits ge- 
nigend davon unterrichtet waren, daB schon ein kleines, nur den 
eigentlichen Ursprung der Wurzel enthaltendes Stiick der Sohle ge- 
niigt, um die betreffende Wurzel tagelang im intensiven Wachstum 
und Zellvermehrung zu erhalten (abgeschnittene Zwiebelwurzeln bleiben 
héchstens zwei Tage am Leben und stellen ihre Zellvermehrung schon 
nach etwa 36 Stunden ein), so war der Versuch naheliegend, das 
Sohlenstiick mit dem darin enthaltenen Wurzelursprung einer streng 
lokalisierten Narkose zu unterwerfen. Eine solche pflegt zu gelingen, 
wenn man statt einer wasserigen Chloralhydratlésung, das Chloralhydrat 
in Form einer Gelatinegallerte (1 — 1'/2°.) benutzt, die man in eine weite 
Glasréhre einfiihrt, das Sohlenstiick darin eintaucht und erst darauf- 
hin erstarren laBt. Die Glasrédhre mit frei herausragender, nicht nar- 
kotisierter Wurzel wird nun in ein GefaiB fiir 18—22 Stunden auf- 
vestellt, worin die Wurzel in Wasser taucht, die Gelatineschicht 
dagegen nicht in Beriihrung mit Wasser kommen darf, und durch 
einen kleinen Sturz vor Eintrocknung geschiitzt wird. 

Nach Ablauf der angegebenen Zeit wird mit der Wurzel in ge- 
woOhnlicher Weise induziert, wobei das Sohlenstiick natiirlich in Nar- 
kose verbleibt. Von fiinf angestellten Versuchen ergaben drei das er- 
wartete Ergebnis: die zum narkotisierten Sohlenstiick gehérige Wurzel 


1) Die Zahlenangaben werden in der nachfolgenden Mitteilung angefiihrt. 
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war mitosenfrei, ihre Induktionswirkung auf andere Wurzeln, wie zu 
erwarten, gleich Null. In zwei Fallen blieb die Narkose offenbar aus: 
die betreffenden Wurzeln enthielten zahlreiche Mitosen und ibten 
dementsprechend die gewohnte Induktion aus. Das Verfahren ist 
eben technisch etwas unsicher, da man nie volle GewiBheit dariibe: 
haben kann, wo der, weiter unten zu schildernde Ursprungskege! 
jeder Wurzel innerhalb des Sohlenstiickes eben steckt. Bleibt der- 
selbe durch eine iibermibig dicke Gewebslage von der Narkose- 
vallerte geschiitzt, so bleibt offenbar die gewiinschte Narkosewirkung 
aus. Die drei positiven Fille diirften jedoch ausreichen, um uns iiber 
die Lokalisation des Zentrums innerhalb der Wurzel zu unterrichten. 
Unsere Kenntnis desselben kann aber noch durch histologische Be- 
funde erweitert werden. 

Das Ursprungsniveau der Wurzeln wird in der Sohle durch miich- 
tige, horizontale Lagen von Tracheiden markiert, von denen ganze 
Biindel sich in den trichterférmigen Ursprung jeder Wurzel einsenken, 
aber nicht besonders weit in die Tiefe derselben vordringen. Der 
von den Tracheiden nicht ausgefiillte Raum der scharf abgesetzten 
trichterf6rmigen Wurzelbasis wird durch zweierlei Zellarten ausgefiillt. 
Es sind erstens kompakte Lagen von kleinen, plasmareichen Zellen, 
die namentlich in regelmiBiger Weise die Innenkonturen des Ur- 
sprungstrichters auspolstern, dann die Ursprungszellen der miichtigen 
Zentralsiule, die die ganze Wurzel bis auf ihre Spitze durchsetzt 
und aus einer Zellreihe, hiufiger aus zwei oder drei besteht. Der 
Ursprung der Zentralsiiule innerhalb des Trichters ist ganz scharf 
und unvermittelt, indem eine enorme zylindrische Zelle sich klein- 
zelligem Gewebe anschlieBt und sich in der Richtung der Wurzel in 
eine Lingsreihe iihnlich beschaffener Zellen fortsetzt. Es ist dabei 
zu beachten, daB die ersten Zellen dieser Reihe sehr plasmaarm sind, 
der Zellinhalt eine einzige grobe Vakuole darstellt, und der Kern an 
die Wand plattgedriickt ist. Die distalen Glieder sind bekannter- 
maBen durch einen axialen, gestreiften Plasmazug mit grobem zen- 
tral gelegenen Kern ausgezeichnet. 

Die auBere Begrenzung des Ursprungstrichters ist von einer auber- 
ordentlich regelmiBigen Zellschicht ausgekleidet, die namentlich durch 
ihre helle Farbung von mehr nach innen gelegenen vorhin erwihn- 
ten plasmareichen Polsterzellen absticht: die betreffenden Zellen sind 
niimlich faktisch plasmafrei zu nennen, da ihr Inhalt ebenfalls nur 
eine einzige grobe Vakuole darstellt. Indem sich diese Zellage in die 
Wurzel fortsetzt, bildet sie daselbst die iuBere Bekleidung des groben 
zentral gelegenen GefaiBbiindels. Das Periblem und Dermatogen der 
Wurzel stammen somit aus kleinzelligem Gewebe, das auferhalh des 
Ursprungtrichters der Wurzel gelegen ist. 
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In dem soeben beschriebenen Ursprungstrichter der Wurzel diirften 
wir wohl ihr Strahlungszentrum erblicken, dessen Narkotisierung die 
zugehorige, aus ihm stammende Wurzel sowohl ihrer eigenen Mitosen, 
wie auch des Ausstrahlungsvermégens der mitogenetischen Energie 
beraubt. Es entsteht nun die wichtige Frage: ist jeder Trichter als 
ein autonomes Zentrum zu betrachten, oder wird durch die Konti- 
nuitat der geweblichen Verbindung aller Zentren einer Zwiebel durch 
ihre Tracheenbiindel und plasmareiches Gewebe auch eine solche phy- 
siologischer Art hergestellt? Diese Frage mu im negativen Sinne 
beantwortet werden: jedes Zentrum ist in der Tat physiologisch auto- 
nom, was aus folgenden Versu- 
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Jetzt, wo wir die Sicherheit 
haben, daB die mitogenetische 
Strahlung nicht aus dem Wurzel- 
gewebe, sondern aus dem Zen- 
trum stammt, laBt sich dieses 
merkwirdigeV erhalten nurdurch 
eine inhibitorische Wirkung auf 
das Zentrum des durch das 
Trauma gesetzten Choks erklii- 
ren. Eine liingere Erholungszeit 
der Wurzel zu gewihren, fiihrt 
nicht zum Zweck, da von der Wundfliche nach einigen Stunden sich 
Degenerationserscheinungen einzustellen pflegen. Es wurde daher ver- 
sucht, die Abtragung der Spitze in tiefer Narkose der Wurzel zu ver- 
suchen, um die vermutete Chokwirkung auszuschlieBen. Es gelang 
auch dieses in der Tat ohne weiteres. Es lassen sich, wie in der 
nachfolgenden Mitteilung des niheren ausgefiihrt werden soll, beliebige 
Stiicke von Wurzeln abtragen, die Ausstrahlung aus den Wurzel- 
stiimpfen geht ungestért, in recht intensiver Weise vor sich. Die 
Vermutung, daB es sich bei Verletzung der nicht narkotisierten Wurzel 
um eine inhibierende Chokwirkung auf das Zentrum handelt, besteht 
demnach zu Recht. Wir wissen aber anderseits, daB ein unvergleich- 
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lich gréBeres Trauma, und zwar die Abtragung simtlicher Wurzeln 
einer Zwiebel bis auf eine, diese letztere ganz unbehelligt laBt, werden 
ja alle unsere Versuche mit derartigen Wurzeln vorgenommen. Es 
steht demnach fest, daB die Chokwirkung auf das Zentrum nur von 
ihrer eigenen Wurzel aus, nicht aber von benachbarten Zentren iiber- 
tragen werden kann, oder, was dasselbe mit anderen Worten aus- 
driickt, daB jedes Zentrum physiologisch autonom ist. 

Kin autonomes cirkumscriptes Zentrum, welches im Organismus 
als Strahlungsquelle auftritt, lenkt von selbst die Gedanken auf eine 
Analogie, die uns schon mehrfach vorher in unseren Uberlegungen 
iiber Entstehungsort und Entstehungsweise der mitogenetischen Strah- 
lungen lockte und zwar mit biologischen sichtharen Strahlungen, die 
von Leuchtorganen verschiedener Organismen produziert werden. 
Wenn wir uns an die einfach gebauten Leuchtorgane bestimmter In- 
sekten, z. B. die neue Schilderung von Walter Hef} (Photurus pensilv. 
Journal of Morphology V. 36, 1922) halten, so finden wir eine ober- 
flichlich, subcuticulir gelegene, aus einer Syncitiallage zusammenge- 
setzte photogene Schicht, derselben unmittelbar anliegend eine regel- 
mibige mehrschichtige Epitellage, die vom Verfasser als Reflektor auf- 
gefaBt wird (mit welchem Grund, ist allerdings aus dem Text nicht 
ersichtlich). Die photogene Schicht wird reichlich durch Tracheen 
versorgt, die senkrecht zur K6rperoberfliiche verlaufend, mit ihren 
Ausliiufern dicht an die Innenfliche der Cuticula heranreichen und 
feinste Ausliufer in die Syncitialmassen senden. 

In unserem Objekt diirfen wir wohl die Lagen der plasmareichen, 
den Trichter teilweise ansfiillenden Zellen ebenfalls fiir die ,,photogene“ 
Funktion in Beschlag nehmen. Auch eine ,,Reflektorlage“ kénnte in 
der iuBersten, sehr regelmiBigen Schicht vakuolisierter Zellen erblickt 
werden. Auch die enorm reiche Versorgung mit Tracheiden diirfte 
im Sinne der gesuchten Analogie verwertet werden, sofern man die 
Angaben tiber Gebundenheit von Peroxydasen an die Tracheidenwiinde 
beriicksichtigt, was, wie wir im weiteren sehen werden, fiir uns von 
Bedeutung ist. 

Es sei noch im Zusammenhange mit hier ausgefiihrten auch folgen- 
des hervorgehoben. Beriicksichtigt man die Zwiebelsohle in ihrer Ge- 
samtheit, so muB man folgerichtig in dieselbe auch mitogenetische 
Zentren fiir den eigentlichen Stammteil der Pflanze verlegen. Die 
anatomische Anordnung der Gewebe, die wir vermutungsweise mit 
der mitogenetischen Funktion verkniipfen, entspricht vollauf den An- 
forderungen, da die kontinuierlichen horizontalen Lagen des plasma- 
reichen priisumptiv ,,mitogenetischen“ Gewebes, die von den Zwiebel- 
trichtern gewissermaBen durchbrochen werden und unten mit Trache- 
idenlagen und der einzelliger Schicht vakuolisierter Zellen ausge- 
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polstert werden, ihre Strahlung ebenso nach oben, wie die entsprechen- 
den Gewebe innerhalb der Trichter nach unten senden miiBten. 

Die Berechtigung zu allen vorangehenden, gewif sehr gewagten 
Zusammenstellungen mit tierischen Leuchtorganen diirfte wohl ange- 
sichts der Tatsache anerkannt werden, das der merkwiirdige, schon 
im Jahre 1887 von Dubois fiir Leuchtorgane entdeckte Chemismus 
der Entstehung sichtbarer Strahlen in prinzipiell tbereinstimmender 
Weise auch in unserem Fall vorzuliegen scheint. 

Die von Dubois entdeckten Luziferin und Luziferese lassen sich, 
wie bekannt, aus den Leuchtorganen extrahieren und erzeugen den 
Leuchteffekt auch in vitro. Einer eben erschienenen Arbeit von Harwey 
(Naturwissenschaften, 1924 Nr. 9) laBt sich auBerdem entnehmen, dali 
es sich nicht um weitgehende Zerstérung des Luziferins durch Luzi- 
ferase, sondern um bloBe, reversible Oxydation desselben in Oxyluziferin 
handelt. Durch diese Erfahrungen angeregt, versuchten wir mit einem 
frisch bereiteten mit Wasser verdinntem Brei aus der Zwiebelsohle zu 
induzieren. Der Erfolg war durchschlagend, wie ein Auszug aus unseren 
Versuchsprotokollen (Induktion auf 5 mm Abstand durch Luft) ergibt '). 


Tabelle. 
Induktion mit frischbereitetem Brei aus der Zwiebelsohle. 
(Nur Differenzen zwischen induzierter und nichtinduzierter Seite der Wurzel 
angegeben.) 
—4 —5 17 22 12 17 #18 14 13 #17 «7 «19 #14 «#13 «24 
27 32 28 22 16 49 9 28 18 33 14 23 16 15 2 —!] 
Da diese Befunde eine ganz ungeahnte Erweiterung des neu er- 
schlossenen Gebietes mitogenetischer Strahlungen versprechen, mégen 
hier nur diese Angaben geniigen. Es sei nur noch die weitere Tat- 
sache erwihnt, die natiirlich als wichtige Stiitze fiir die Analogie mit 
den Luziferinprozessen erscheint und gleichzeitig die Wichtigkeit der 
Anwesenheit von Peroxydose in den Tracheiden dartut: die mitogene- 
tische Induktionswirkung geht nur von einem frisch bereitetem Brei 
aus, nach Verlauf einer Stunde ist der Induktionseffekt des Breies 
gleich Null*). Als Energiequelle der Ausstrahlung diirften demnach, wie 
iibrigens auch zu erwarten, Oxydationsprozesse in Betracht kommen. 


~ 


1) Die fein zerschnittene Sohle wurde in einem Morser mit geringen Wasser- 
mengen mdglichst fein zerrieben und die triibe Flissigkeit in eine Glasréhre 
von etwa 2mm Weite eingesogen und sofort mit der Réhre induziert. Die 
Induktionsresiduen sind dementsprechend breit (erstrecken sich z. B. in dem in 
der Tabelle angefiihrten Fall auf 28 Schnitte 4 10 wu). 

2) Diese Tatsache ist auch in anderer Hinsicht von groBem Interesse: ist 
die mitogenetische Strahlung nach einer Stunde véllig abgeklungen, und konnte 
trotzdem ein intensiver Effekt erreicht werden, so ergibt sich, dab die eigent- 
liche Induktion von Mitosen nur sehr kurzer Zeit bedarf, und die iibliche 
3-stiindige Versuchsdauer, wenn iiberhaupt, so nur fiir die grobe Latenzzeit 
der Reaktion und langsamen Ablauf derselben von Belang ist. 











(5. Mitteilung aus dem histologischen Institute der Universitat Simferopol.) 


Physikalisches iiber mitogenetische Strahlen. 
Von 
Alexander Gurwitsch. 
Mit 1 Textabbildung. 


(Eingegangen am 29. April 1924.) 


1. Kapitel. 
Versuche iiber Diffraktion und Spiegelung. 

Die Erforschung der rein physikalischen Seite des Induktionspro- 
blems war eine besonders heikle Sache fiir einen Biologen, zu der ich 
mich nur nach langem Zégern entschlossen habe, zumal die An- 
spriche an die Genauigkeit der Apparatur hier viel hdéhere, als bei 
meinen tibrigen Versuchen rein qualitativer Natur waren. Es besteht 
natiirlich nur wenig Hoffnung, einen Physiker fiir die Mitarbeit zu 
gewinnen, solange die Zwiebelwurzel das einzige Testobjekt fiir den 
Nachweis der mitogenetischen Strahlen bleibt’). Die quantitative 
Sehwiiche der Versuchsergebnisse kann ja natiirlich nur zum geringen 
Teil durch die Konstanz derselben und die strenge an ihnen geiibte 
Kritik ersetzt werden. 

Der erste Versuch, dem kapitalen Problem iiber die priisumptive 
Wellenlinge der mitogenetischen Strahlen niher zu treten, wurde be- 


') Wie unbestimmt die Aussichten auf den rein physikalischen Nachweis 
hiologischer ,,Strahlen* sind, diirfte aus drei kurzen, soeben in den Cpt. rend. 
hebdom. des séances de Vacad. des sciences 1924, Nr. 5 und 13 erschienenen 
Mitteilungen von Nohon und Berthelot erhellen. Ersterer Verfasser glaubt die 
Radioaktivitit lebender Organismen (eines Kiifers und eines Blattes) durch die 
iiblichen Methoden der Ionisierung mittels des Elektroskops und der Einwir- 
kung auf die photographische Platte nachgewiesen zu haben. Berthelot, der 
diese Mitteilungen der Akademie vorlegte, fiigt hinzu, er habe schon vor Jahren 
der biologischen Radioaktivitat mit sehr empfindlichen Methoden nachgespiirt, 
der Erfolg war aber stets ,,gleich Null“. Sollte Nohon recht behalten, so bliebe 
der exakt wohl kaum zu erbringende Nachweis zu postulieren, dab die von uns 
entdeckten biologischen Wirkungen (Induction von Mitosen) ihre Entstehung 
tatsichlich dem gleichen Faktor verdanken, der auch auf die photographische 
Platte und das Elektroskop wirkt. Bedenken gegen eine derartige Identitit 
lassen sich tibrigens schon jetzt geltend machen: die Induktionswirkung geht 
ja, soweit bisher bekannt, stets von cirkumscripten Bezirken der Pflanzenkeim- 
linge in scharf umschriebenen Biindeln (z. B. nur von dem medialen Bezirk 
des Kotyledorandes des Helianthuskeimlinges, nicht auch von seiner Spreite usw. 
aus), .V. will dagegen ein getreues Abbild der Blattspreite auf der photographi- 
schen Platte erhalten haben. 
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reits in der vorangehenden Mitteilung (gemeinsam mit Frl. Nina Gur- 
witsch) geschildert. Versuche mit Zwiebelhiiutchen, die in bezug auf 
sichtbare Strahlen hochgradig durchsichtig, fiir mitogenetische Strahlen 
dagegen ,,triibe“ sind, d. h. das Strahlenbiindel streuen, haben uns zu 
dem Satze gefiihrt, daB ,dieses am ehesten so gedeutet werden kann, 
da die mitogenetischen Strahlen kurzwelliger als optische Strahlen sind“. 

Unsere SchluBfolgerung war nicht in apodiktischer Form gefalt, 
weil das Zustandekommen der Streuung hier an sich nicht vdllig ein- 
deutig war. Stellt man sich naimlich die Zellulosewinde, die hier als 
streuendes Medium in Betracht kommen, als ein Mosaik aus vollig 
durchsichtigen und ebenso vollstiindig undurchsichtigen Bausteinen vor, 
so hitten wir es mit einem Beugungsgitter zu tun, was unsere Ver- 
mutung tber die Kurzwelligkeit der mitogenetischen Strahlen zur 
Sicherheit erhoben hitte. In gleichem Sinne miifte natiirlich eine 
eventuelle Rauhigkeit der Oberfliche des Haiutchens verwertet werden, 
die sich als zu gering fiir Lichtstrahlen, dagegen wirksam fiir mito- 
genetische erwiesen hiitte. Ziehen wir dagegen noch eine dritte Még- 
lichkeit in Betracht, indem wir uns die Zellulosewand aus durchsich- 
tigen Bestandteilen von verschiedenen Brechungsindices denken, so 
wire die SchluBfolgerung auf die Kurzwelligkeit der mitogenetischen 
Strahlen durchaus nicht zwingend. Die Tatsache, da solche Bre- 
chungsdifferenzen sich fiir optische Strahlen nicht merkbar machen, 
schlieBbt natiirlich letztere Eventualitét nicht aus. 

Es mute daher zu einer mehr direkten Methode der Priifung der 
Beugungsverhiiltnisse der Strahlen mittels eines Diffraktionspaltes ge- 
schritten werden. Die Anwendbarkeit dieses Verfahrens auf unser Pro- 
blem ergab sich aus dem positiven Erfolg der soeben besprochenen Streu- 
ungserscheinungen durch Zwiebelhiiutchen: eine eventuelle Beugung 
des Strahlenbiindels mute deutliche Induktionsresiduen in der indu- 
zierten Wurzel hinterlassen. Aus der Gesamtheit unserer vorangehen- 
den Erfahrungen (vgl. namentlich die Arbeit von Dr. Rawin, dieses 
Archiv 101) hat sich die Berechtigung der Behandlung des Strahlen- 
biindels als eines anniihernd parallelen ergeben. Es konnte daher 
zur Berechnung des priisumierten Diffraktionseffektes fiir einen verti- 
kalen Spalt die einfache Formel von Fraunhofer verwertet werden: 

4 nih 

sin (P= - ’ 
wo gy der Winkel zwischen der Normalen zur Spaltebene und dem 
Randstrahl des im Vergleich zur Spaltbreite verbreiteten Diffraktions- 
streifens, a Spaltdurchmesser, 4 Wellenlinge, n eine ganze Zahl (nicht 0) 
ist, die die Ordnungsnummer der Diffraktionsstreifen angibt’). Die Ver- 
suchsanordnung war folgende: 


') Es kommt fiir uns nur ein solcher erster Ordnung in Betracht. 
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Der Diffraktionsspalt wurde durch Zusammenfiigen von Objekt- 
trigerstiicken mit ihren feingeschliffenen Randern hergestellt und ein 
solcher von 30 « Breite (sehr genau bei etwa 100facher VergréBerung 
mikrometrisch bestimmt) benutzt. Um den Spalt médglichst genau 
einzustellen, wurde der kleine Apparat auf den Kreuztisch eines groBben 
Zeissschen Stativs montiert und konnte daher in beiden Richtungen 
des letzteren sehr fein verschoben und unter Kontrolle des mit einem 
Okularmikrometer versehenen Horizontalmikroskops genau eingestellt 
werden. Die Einstellung und Zentrierung der beiden Wurzeln geschah 
in der bereits geschilderten Weise. Es wurden natiirlich méglichst 
geringe Abstiinde zwischen den Wurzeln und dem Induktionsspalt ein- 
gehalten, die meisten Versuche bei Entfernung von 0,5 mm der indu- 
zierenden Wurzelspitze von der Hinterfliiche des Spaltes, und von 
1mm zwischen der Vorderfliche desselben und der induzierten Wurze! 
durchgefiihrt. 

Die mdglichen Versuchsfehler kénnten nur eine Diffraktion vor- 
tiuschen, nicht aber umgekehrt, deren Vorhandensein vertuschen, da 
sowohl eine etwaige Verschiebung des Spaltes wiihrend des Versuchs, 
als eine Ablenkung der induzierten Wurzel in der Glasréhre gleich- 
sinnig in der Richtung der Verbreitung des Induktionsstreifens wirken 
miiBte. Erstere darf natiirlich bei richtiger Versuchsanordnung nicht 
vorkommen, letztere l4Bt sich dagegen nicht in allen Fillen streng 
vermeiden, da bei der individuellen Variation der Wurzeldicke ein 


ganz genaues Anpassen der Glasréhre an dieselbe nicht immer mdég- 
lich ist). 
Bei einer Wellenlinge von 0,4 « miiBte laut Formel (I) bei Ent- 


') Es liegt allerdings eine gewisse Fehlerquelle in der Priifung an Schnitten 
vor. Bei Schnitten, die einen nicht zu vernachlissigenden Winkel mit der 
Liingsachse bilden (Schiefschnitten) kénnten die peripheren Teile des Induktions 
streifens dem Nachweis einer Induktion entgehen, indem nur ein kleiner Ab- 
schnitt der Induktionszone (z. B. nur der Spitzenteil einerseits und der basale 
andererseits getroffen wird. Es kénnte daher wohl ein Induktionsstreifen von 
etwa 30u Breite auf nur zwei Schnitten 4 10 u, also nur in seinem mittleren 
Teil registrierbar sein. Die Gefahr ist aber in diesem Falle nur imaginir. Es 
liBt sich stets am Priparat erkennen, ob die Schnittrichtung die richtige ist. 
Es kommt aber auberdem der giinstige, im Text erwihnte Umstand hinzu, dab 
die beiderseits dem registrierten Induktionsstreifen angrenzenden Werte in un- 
seren Versuchen vielfach sogar negativ sind, was irgendwelche, wenn auch 
schwache, Induktionsresiduen praktisch aus schlieBt. Letzterer Umstand ist auch 
in Hinsicht auf den anderen drohenden Umstand giinstig: denkt man sich nim- 
lich einen Induktionsstreifen von 30. Breite in Schnitte 4 10 4 zerlegt, so 
diirfte wohl kaum der reine Fall vor- kommen, daB seine Grenzen genau mit 
den AuBenflichen des ersten und dritten Schnittes zusammenfallen. Wird er 
dagegen beiderseits ,,angeschnitten“, so miiBte in den Schnitten 1 und 4 die In- 
duktion nur schwach und nur in Schnitten 2 und 3 zur vollen Geltung kommen. 





Physikalisches tiber mitogenetische Strahlen. 493 


fernung von | mm zwischen vorderer Spaltfliiche und induzierter Wurzel- 
oberfliche die Breitenzunahme des Diffraktionsstreifens im Vergleich 
zur Spaltbreite beiderseits je 131 betragen'). Es miif&te mit anderen 
Worten eine etwa doppelte Breite des Induktionsresiduums im Vergleich 
zur Spaltbreite resultieren. Beriicksichtigt man auch die Intensitiits- 
abnahme der Randpartie des Streifens, d. h. die Abschwiichung der 
Induktionswirkung, so sollte man immerhin eine Breite der Induktions- 
wirkung von mindestens 50 « erwarten. Es miibten mit anderen 
Worten die lingsten ultravioletten Strahlen bei der gewihlten Ver- 
suchsanordnung noch eine deutliche und sicher nachweisbare Diffrak- 
tion erfahren. Es blieb aber eine solche in siimtlichen Versuchen (vgl. 
Tabelle 1) véllig aus. Wir sehen in der Tat, da8 der Induktionsstreifen 
in der Regel nur zwei Schnitte 4 10 u breit ist und scharf abschneidet. 
Dab in einigen Versuchen speziell negative Werte beiderseits angren- 
zen, ist natiirlich nur ein giinstiger Zufall, der das Bild nur schiirfet 
gestaltet. Der Schnittdicke von 10 « entspricht eine GréBe in vivo 
von etwa 1]-—12 4, da eine ziemlich betrichtliche Schrumpfung bei 
Einbettung pflanzlicher Gewebe schwer zu vermeiden ist. Es wurde 
mit anderen Worten in den meisten Versuchen ein Induktionsstreifen 
von etwa 22—24 « durch Mitosenabzihlung registriert, was natiirlich 
in sehr befriedigender Weise mit der Spaltbreite von 30 « zusammen- 
trifft und die in der Anmerkung geltend gemachten Bedenken ent- 
kraftet. Es bleibt mit anderen Worten jede Diffraktionswirkung der 
mitogenetischen Strahlen offenbar aus, was wohl als weitere gewich- 
tige Stiitze des auf Grund des Versuches mit Zwiebelhiutchen aus- 


gesprochenen Satzes gelten kann, dab falls es sich bei uns um ,,Licht*- 
strahlen (im weitesten Sinne) handelt, die mitogenetischen Strahlen kurz- 
welliger als sichtbare Strahlen sind. Sie gehéren aber auch nicht zu 
bekannten ultravioletten Strahlen, da sie nicht merklich durch Wasser 
absorbiert werden. Ob ihre Versetzung in das wenig bekannte Gebiet 
jenseits der ultravioletten Strahlen, etwa in die Nahe der Lyman- 
strahlen wenigstens hypothetisch angiingig ist, wage ich natiirlich nicht 


zu entscheiden. 

Angesichts der Tragweite der Aufstellung und der Unvollkommen- 
heit der Methodik fiir den Nachweis der Diffraktion liegt natiirlich 
viel daran, auch noch andere unabhiingige experimentelle Stiitzen fiir 
die prisumptive Kurzwelligkeit zu erbringen. Fine sehr gewichtige 
Bestiitigung liegt meines Erachtens in dem gelungenen Nachweise der 
mit Streuung behafteten Spiegelung der mitogenetischen Strahlen durch 
Glas. Die Versuchsanordnung war folgende: 


1000 - 0.4 


') Der Breitenzuwachs ist jederseits (in u) = 1000 sing, oder = 30) 


13 «2. 
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Die Spiegelung wurde von der vorderen Glasfliche eines ebenen 
Mikroskopspiegels gepriift, welcher unter einem Winkel von anniahernd 
45° zum einfallenden Strahlenbiindel senkrecht aufgestellt wurde. Die 
induzierte Wurzel wurde der induzierenden parallel, also ebenfalls 
horizontal aufgestellt. Die Zentrierung wurde so vorgenommen, dal} 
das Spiegelbild der induzierenden Réhrenmiindung samt der heraus- 
ragenden Wurzelspitze in das Zentrum des Gesichtsfeldes des mit einem 
(kularmikrometer versehenen Horizontalmikroskops eingestellt, und 
daraufhin durch die zu induzierende Wurzel mittels einer oben geschil- 
derten Kreuztischvorrichtung zur Deckung im Gesichtsfelde gebracht 
wurde. Die Aufsuchung des sehr matten Spiegelbildes von der vorderen 
Glasfliche wird dadurch erleichtert, daB man sich zuniichst an dem schar- 
fen Spiegelbilde von der Silberfliche des Spiegels orientiert und dann 
entsprechend verschiebt. Das matte vordere Bild ist dem scharfen 
hinteren dicht benachbart. 

Wie aus den Versuchsprotokollen zu ersehen, ist das Spiegelungs- 
vermégen des Glases recht bedeutend, dabei aber deutlich streuend, 
da regelmaiBig nicht weniger als 11—12 Schnitte Induktionsresiduen 
aufweisen. Es ist somit die Glasoberfliche fiir mitogenetische Strah- 
len wohl als rauh anzusehen, was wiederum als Stiitze der von mir 
vertretenen Ansicht von der Kurzwelligkeit der mitogenetischen Strah- 
len gelten muB (Tabelle 2). 

Es wurde in zwei Versuchen auch das Spiegelungsvermégen der 
Zellulosewiinde einer direkten Priifung unterworfen, die fiir das Nach- 
folgende von besonderem Interesse erscheint. Es wurden dazu kleine 
Stiicke von Zwiebelhiutchen auf die Spiegelfliche mit Wasser aufge- 
tragen und bis zur glatten Eintrocknung (analog dem Ankleben von 
Schnitten mit Wasser) belassen. Es wurde daraufhin das Spiegelbild 
der Induktionsréhre von der Silberfliiche des Spiegels direkt durch das 
tusgetrocknete Hiiutchen beobachtet, und dicht daneben auf das nicht 
mehr direkt unterscheidbare Spiegelbild von der Vorderfliiche des Spie- 
vels eingestellt. 

Das Ergebnis blieb unbestimmt wegen der sehr geringen Mitosenzahl 
Tabelle 2). 


2. Kapitel. 
Uber den Strahlengang in den Wurzeln. 

In Ermangelung genauerer Einsicht wurde in allen vorangehenden 
Mitteilungen ein annahernd paralleler Strahlengang innerhalb der Wur- 
zeln gesetzt, wobei in meinem urspriinglichen Schema (1. Mitteilung, 
Abb. 8) diese Strahlenbiindel als die ganze Wurzeldicke durchsetzend 
gedacht wurde. Eine wirklich experimentelle Inangriffnahme der wich- 
tigen Frage wurde durch die Ermittelungen meiner Frau (siehe voran- 
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vehende Mitteilung) erméglicht, der der Nachweis der Ausstrahlung 
auch aus narkotisierten Wurzeln gelang. Daf} Helianthuswurzeln mit 
abgeschnittenen Spitzen ihre Induktionskraft einbiiBen, wurde schon 
von Rawin gefunden und auf eine Art Chokwirkung zuriickgefilhrt. 
Ich konnte das gleiche auch fiir Zwiebelwurzeln bestiitigen. Es wurde 
des weiteren von uns die Frage aufgeworfen, ob nicht eventuell die 
Chokwirkung der Operation dadurch vermieden werden kénnte, dal} 
man letztere in tiefer Narkose der Wurzel vornimmt? Schon der erste 
Versuch hat die Erwartung in glinzender Weise bestiitigt und es 
wurde dadurch die ungeahnte Perspektive eréffnet, das Verhalten des 
Wurzelstumpfes in beliebigem Niveau zu studieren. 

Die Versuche brachten allerdings eine unliebsame Uberraschuneg. 
Wird nur die konische Spitze der Wurzel abgetragen und das Induk- 
tionsvermégen der freigelegten, etwa 1 mm breiten Fliche studiert, 
so ergibt sich ganz regelmaBig eine recht intensive Induktionswirkung 
von nur 11—12 Schnitten 410. Breite, was ziemlich genau dem 
Durchmesser des ganzen GefaiBbindels der Wurzel entspricht. Da aber 
aus unseren vorangehenden Erfahrungen mit Kontaktinduktion und 
Streuung des Strahlenbiindels durch Zwiebelhiiutchen eine Reaktions- 
méglichkeit der induzierten Wurzel auf mindestens 20 Schnitte be- 
steht, so ergibt sich der unerwartete SchlubBb, daB nicht die ganze 
Wurzeldicke, sondern nur das zentrale GefiiBbiindel der induzierenden 
Wurzel von dem Strahlenbiindel durchsetzt werden. Woher sollte 
dann der mitogenetische Strahlungsfaktor fiir das ganze Periblem und 
das Dermatogen stammen? Liefe nicht etwa unsere Grundannahme 
von der erzeugenden Wirkung der mitogenetischen Strahlen Gefahr / 

Eine nihere Analyse des Sachverhaltes gibt uns hier indes einige 
Aufklarung. Der im GefaiBbiindel verlaufende Strahlenbiischel ist nicht 
streng parallel, vielmehr allerdings sehr schwach divergent. Indem 
aus der Schnittflache dicht an der Basis der konischen Spitze regel- 
miBig ein Strahlenbiindel von 11—12 Schnitten ausgesandt wird, be- 
schriankt sich die induzierende Wirkung aus einer 20 mm basalwiirts 
abstehenden Schnittfliche der gleichen Wurzel regelmiiBig auf nm 
2 —4 Schnitte. Der Divergenzwinkel ist demnach verschwindend klein, 
es kénnen mithin die Strahlen auf kurze Strecken hin, namentlich 
innerhalb der nur wenige Millimeter betragenden Teilungszone als an- 
nihernd parallel betrachtet werden. Die Tatsache ist aber trotzdem 
von kapitaler Bedeutung, da sie uns in eindeutiger Weise die Schlul- 
folgerung aufzwingt, nur in den Zellen der Zentralsiiule die eigent- 
liche Strahlungsquelle zu erblicken, was ja schon aus Erwiigungen 
anderer Art von meiner Frau gefolgert wurde. Ob die Divergenz des 
Strahlenbiindels durch die Beschaffenheit des Strahlungszentrums be- 
dingt wird, oder ob es sich um Streuung vom Hause aus paralleler 
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Strahlen innerhalb des Wurzelgewebes handelt, lieBe sich wohl durch 
spezielle, allerdings auBerordentlich miihsame Versuche entscheiden. 
Ein einzelner Befund spricht fiir letzteres, da eine, nur 5 mm von der 
konischen Spitze entfernte Schnittfliche nur noch einen Induktions- 
streifen von 6 Schnitten ergibt. Stellt man demnach die Zahlen der 
drei gepriiften Schnittflichen zusammen, so erhilt man nicht eine 
geradlinige Divergenz, sondern einen quasiparallelen Gang innerhalb 
der 15 mm langen proximalen Strecke und eine relativ bedeutendere 
Divergenz in der Nahe der mitotischen Zone, was angesichts der ver- 
schiedenen Zellbeschaffenheit 
hier und da recht plausibel 
erscheint. Es ist aber dieses 
ein Punkt, der noch weitere 
Aufklirung bedarf. 

Die Versorgung des Peri- 
blems und des Dermatogens 
der Teilungszone mit mito- 
genetischer Strahlung kann 
nur auf dem Wege einer Re- 
flexion des Strahlenbiindels 

in der Gegend der konischen 
~ matisierte Darstellung des prisumptiven Strahlen- ‘ ; es! 
anges im Spitzenteil der Wurzel.  Gefi8biindel, Spitze gedacht werden. Diese 
’ Sdule der groBen Zentralzellen, / Periblem, H proxi ~schei turchaus 
mater Haubenteil, S Schuittebene bei den Experimenten Annahme erscheint durchaus 
vel. Tabelle 2. erster Abschnitt). Der Strahlenbiischel plausibel, wenn man die Ge- 
st parallel gedacht und fiillt (entsprechend den Ergeb- = . 
nissen der Tabelle 2) das ganze GefaSbiindel aus. Die samtheit der hier gegebenen 
Retlexion ist schematisch nur von der Grenzfliche des wae . spnickechti 
letzteren, und zwar an der linken Seite dargestellt. Es Be dingun ge n be riicksic htigt. 
vird aber angenommen, daB jede paraboloide Fliache Alle Schichten des zylin- 
inen ‘Teil der einfallenden Strahlen zuriickwirft, den r . F aie 
ibrigen gebrochen durchlagt usw Der zentrale, an drischen Wurzelteiles verjun- 
nahernd normal die Paraboloidschalen treffende und gen sich gegen die Wurzel- 
ngebrochen aus der Wurzelspitze ausstrahlende Bii- A = : , P ‘ 

schel ist durch drei Langspfeile angedeutet. spitze, indem sie mit ihren 

Konturen mehrere, auBberor- 





dentlich regelmiBig gezeichnete, annihernd paraboloide Flichen bilden, 
die wenigstens als annihernd konfokal gelten kénnen (Abb.). Den Para- 
boloidschalen des eigentlichen Wurzelgewebes schlieBen sich Zellagen der 
Wurzelhaube an, die in ihren proximalen Teilen ebenfalls regelmabig 
sind. Die Konkavitiit mehrerer Lagen der Haubenzellen ist konaxial 
mit den Paraboloidschalen des Wurzelgewebes, die Zellulosewiinde, 
namentlich in den seitlichen Partien der Schalen, viel michtiger, als 
in den Paraboloidschalen. 

Vergegenwirtigt man sich den Strahlengang in seiner ganzen Aus- 
dehnung innerhalb der Wurzel, so erscheint wohl folgendes Bild durch- 
aus plausibel: 

Beim Eintritt in die mitotische Zone der Wurzel, ist das Biindel 
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etwa 70 breit (was dem zentralen Teile des GefiSbiindels entspricht) 
und annahernd parallel. Die Querwinde der Zellen werden annahernd 
normal getroffen und demnach ohne wesentliche Spiegelung und Bre- 
chung passiert. Es findet dementsprechend eine nur unbedeutende 
Verbreitung des Strahlenbiischels und zwar eine Verdoppelung des 
Durchmessers auf einer Strecke von etwa 5 mm statt (was angesichts 
der nur geringen Breite des Biindels einem minimalen Divergenz- 
winkel entspricht). 

In der Basis der konischen Verjiingung der Wurzel, wo der Biindel- 
durchmesser etwa 150 « betriagt, wird nur der axiale, etwa 40 « be- 
tragende Teil desselben nach wie vor die Zellwiinde (und zwar die 
Scheitel der Paraboloide anniihernd normal treffen und daher unge- 
brochen und ohne Spiegelung aus der Wurzelspitze heraustreten und 
den induzierenden Strahlenbiischel bilden. Die nichtaxialen Teile der 
Paraboloidschalen werden dagegen von den Mantelteilen des Strahlen- 
biindels schrig getroffen und es diirfte an jeder Schale ein Teil der 
Strahlen mehr oder weniger diffus reflektiert, der durchtretende wie- 
derum von der niichsten in ihnlicher Weise beeinfluBt werden, was 
schlieBlich zu einer mehr oder weniger vollstiindigen diffusen Reflexion 
des ganzen Strahlenmaterials und Versorgung des Periblems und Der- 
matogens der Wurzel fiihren muB. Angesichts der vorangehenden 
mittelbaren und auch direkten Erfahrungen iiber Spiegelung der mito- 


genetischen Strahlen (vgl. 1. Mitteilung, Abb. 6 und diese Mitteilung) 
dirfte die hier vorgeschlagene Konstruktion wohl geniigend plausibel 


erscheinen. 


Zusatz bei der Korrektur. 

Meine Untersuchungen iiber den Strahlengang innerhalb der Wur- 
zeln erhielten inzwischen eine gewichtige Stiitze durch Versuche, die 
Herr Dr. Rawin auf meine Anregung ausfiihrte, und deren Ver6ffent- 
lichung er mir freundlichst tiberlieB. 

Wie aus meiner ersten Arbeit hervorgeht, muB das Strahlenbiindel 
innerhalb der in eine gebogene Glasréhre eingefiihrten Wurzel eine 
mehrfache, mehr weniger diffuse innere Reflexion erfahren, die natiir- 
lich zu sehr betrichtlicher Schwichung und Streuung, wenn nicht gar 
zum volligen Verschwinden des aus der Wurzelspitze austretenden 
Strahlenbiindels fiihren muB. Die Induktion mit derartigen Wurzeln 
mu demnach, sollte die ganze Konstruktion richtig sein, vollstandig 
ausbleiben oder bestenfalls nur minimal sein. 

Von fiinf derartigen, von Dr. Rawin angestellten Versuchen mit 
kraftigen mitosenreichen Wurzeln, fielen vier véllig negativ aus, in einem 
waren nur zweifelhafte Induktionsresiduen nachweisbar. Es mdgen 
hier die Zahlen eines negativen und des einzigen quasipositiven Ver- 
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suches angefiihrt werden (nur die Differenzen zwischen induzierter und 
nichtinduzierter Seite angegeben). 

Versuch I (negativ): 

2 —7 —5 -—30 —-1 213 —22 3 

Versuch 2 (Andeutung von Induktion?): 
22-1 2 1l—-3512465%72 4 


Tabelle 1. Induktion durch vertikalen Spalt (80 « Breite). 
Nur Differenzen zwischen induzierten und nichtinduzierten Hilften angegeben 
14 27 16] 3 2 4 
—2 | 4 15 12] 
5 —l —4 
» UV 


f P| 
5 3 0 [ 22 15 | —|1 l 


Tabelle 2. Induktion nach Spiegelung (ebene Glasplatte). 
(Nur Differenzen angegeben.) 





{11 6 18 16 8 21 13 11 18 20 15] 0 








[10 10 9 14 5 8 12 10 Il 10 8 5 10 





Tabelle 3. Induktion nach Abtragung der konischen Spitze (in Narkose). 
(Nur Differenzen angegeben.) 





[10 12 19 23 20 29 18 25 9 10 14] 
28 14 14 22 12 6 8 | —1 
38 33 27 33 

















Induktion nach Abtragung von 2 cm. 








Induktion nach Abtragung von 0,5 cm. 





~3 |9 11 15 30 15 10] 2 





') Ein Schnitt ausgefallen. 





(6. Mitteilung aus dem histologischen Institute der Universitat Simferopol.) 


Die Beschaffenheit der Zelloberfliiche als bestimmender 
Faktor des Zustandekommens der Zellteilung. 
Von 
Dr. D. E. Schukowsky, 
Assistent am histologischen Institut der Universitat Simferopol (Krym 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 28. April 1924.) 


Wir wollen einleitend kurz die Ergebnisse der letzten Arbeiten 
von Professor A. Gurwitsch erwihnen (dieses Archiv, Band 52 (1922) 
und 100 (1924), 

Die Zellteilung erfolgt auf Anregung eines spezifischen Erregers. 
der von der Zelloberfliche perzipiert wird. Von der augenblicklichen 
Beschaffenheit dieser Oberfliiche bei Anwesenheit des spezifischen extra- 
celluliren Erregers hiingt es ab, ob die Zelle sich teilt oder nicht. 
Da in den Zwiebelwurzeln das Streckungswachstum nach dem ex- 
ponentiellen Gesetze von der Form 


Z CtaeP™ -- 2st eee ee ee ee OD 


erfolgt, wo Z Zelliinge, c-—-a urspriingliche, kleinste Zellgr6éBe (vor 
dem Eintreten in das Streckungswachstum), p ein fiir die gegebene 
Wurzel konstanter Parameter und 2 Ordnungsnummer der Zelle (von 
der Wurzelspitze aus gerechnet) ist, der proportional der Gesamtdauer 
des Streckungswachstums gesetzt wird, so hat Gurwitsch die Hypothese 
aufgestellt, daB das Wachstum der Zelloberfliche auf Rechnung der 
GréBenzunahme des zweiten Gliedes der rechten Seite der Gleichung 
(1) ae?” zu setzen ist, die Zelloberfliche sich darnach aus zwei Kom- 
ponenten, einer fiir alle Zellen konstanten C und einer im exponen- 
tiellen Rhythmus, somit rein assimilatorisch wachsenden ae!” zu- 
sammensetzt. 
Da aber andererseits die Teilungsintensitit innerhalb eines ge- 
gebenen Zellkalibers im Verhiiltnisse 
Pe eS ere Se eee. 
abnimmt, wo J °% Verhiltnis der sich simultanteilenden Zellen jedes 
Kalibers, Q@ eine fiir die gegebene Wurzel konstante GroBe, n ein Pro- 
portionalititsfaktor und A eine der Zellinge proportionale GrdBe ist, 
so wurde des weiteren von Gurwitsch gesetzt, dab der Bestandteil der 
Zelloberfliche C' fiir die Perzeption des Teilungsreizes giinstig, der 
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assimilatorisch wachsende nA dagegen derselben irgendwie entgegen- 
arbeitet. 

Da es sich im Vorangehenden um rein statistische Gesetzlichkeiten 
handelt, so wird natiirlich durch obige Formeln dem individuellen 
Zellcharakter nicht Rechnung getragen, das Eintreffen oder Nichtein- 
treffen der Mitose fiir jede gegebene Zelle wird mit anderen Worten 
keinesfalls eindeutig bestimmt. Wir miissen daher, wie Gurwitsch 
meint, in den Wachstumsvorgang der Zelloberfliche gewisse Momente 
verlegen, die diese individuelle Variation jeder Zelle veranlassen kénnten. 
Das postulierte variable Element in der Oberfliche jeder gegebenen 
Zelle lieB sich am ehesten in der Verteilungsweise beider zusammen- 
setzenden Bestandteile der ersteren, des C und des A, erblicken. Waih- 
rend in der urspriinglichen Fassung von Gurwitsch keinerlei Annahmen 
iiber etwaige bestimmte Verteilungsweisen gemacht wurden, kam der- 
selbe auf Grund weiterer Erwigungen zur Ansicht, es kénnte sich 
wohl um ein bestimmtes, mehr oder weniger regelmiBiges, aus beiden 
Bestandteilen zusammengesetzte Mosaik handeln, wobei speziell die 
Anordnung des C innerhalb des A eine derartige wiire, da aus C 
eine Anzahl ,,Resonatoren“ gedacht werden kénnten und die Reiz- 
perzeption auf eine Art von Resonanz zuriickfiihrbar wire. Das 
assimilatorische Wachstum der Zelloberfliche (des Bestandteiles A) 
hatte im Rahmen dieser Hypothese einen allmiahlichen Abbau, ge- 
wissermaBen eine partielle Zerst6rung der urspriinglichen Mosaik zur 
Folge, wobei dieser ProzeB zwar cellular-individuell verliefe, aber doch 
im allgemeinen Funktion der Dauer bzw. der Geschwindigkeit des 
A-Wachstums wiire. 

Da der Charakter der Mosaik fiir das Zustandekommen der Tei- 
lungsreaktion mabgebend ist, so erhebt sich die Frage, unter welchen 
Umstiinden wir von Schwesterzellen eine Identitit ihres Verhaltens 
zum Reizfaktor zu erwarten hatten? 

Die Statistik der Mitosen in Schwesterzellen scheint in der Tat 
einen nicht unwesentlichen Hinweis auf den Mosaikbau der Zellober- 
fiche zu geben. 

In den Zwiebelwurzeln erfolgen die Zellteilungen in ganz iber- 
wiegender Weise in einer zur Zell- bzw. zur Wurzelachse queren Rich- 
tung. Wir wollen derartige Teilungen kurz als Querteilungen und die 
aus derselben hervorgegangenen Schwesterzellen ,,Querschwestern“ 
nennen. 

Aus der Beobachtung einer Lingsreihe lassen sich natiirlich be- 
nachbarte Zellen nie als Schwesterzellen erkennen. Viel seltener teilen 
sich aber Zellen auch so, da®B ihre Teilungsfliche mit der Wurzel- 
achse zusammenfillt. Wir wollen die aus solchen Teilungen hervor- 
gegangene Schwesterzellen als ,,Liangsschwestern“ bezeichnen. Solche 
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Liingsschwestern bilden lokale Bifurkationen der Zellreihen, die sich 
dann wiederum als solche fortsetzten (Abb. 1). Auf Anregung 
von Prof. Gurwitsch habe ich nun die Mitosen in solchen 
Liingsschwestern auf ihren Synchronismus gepriift. Bei 
Durchsicht von iiber 300 Liangsschnitten verschiedener 
Zwiebelwurzeln habe ich in 70 Paaren von Liangsschwes- 
tern Mitosen gefunden. Es ergab sich nun, daB in 36 Paaren 
die Mitosen v6llig synchron abliefen, in 23 Paaren, die 
eine der Schwestern die andere um eine Phase iiberholte ‘Jains 
wenn man, wie iiblich, den ganzen Zyklus in vier Phasen | 2 
teilt), und nur in sieben Paaren hat die Differenz zwei inf 
Phasen und mehr betragen (vgl. Tabelle). Abb. 1. 


Tabelle. Synchronismus der Mitosen in Liangsschwesterzellen 





~ Diffe- Ganz- 

Differenz um Rea ich 

zwei Mitosen- drei upsyn- | Total 
phasen Phasen Cchro- 

nisch 


Volliger Ditferenz um eine 
Synchronismus Mitosenphase 





Spirem Teloph. Ruhe Spirem Metaph. Spirem Ruhe Ruhe Ruhe 
Spirem Teloph.| Spirem Metaph. Anaph. Anaph. Metaph. Anaph. Teloph. 


Zahl 
der 36 : 20 
Falle 





Pro- 
zentver- 54.3 35,7 1,5 100 
haltnis | 
Sondert man die Fille nach Anwesenheit der ,,Ruhe“, so bekommt man 
17 synchronische Fille (67°,), 20 unbestimmte (28,5 %) und 3 unsynchro- 


nische (4,5%). 


Wenn es bei Querteilungen auch unmdglich ist, benachbarte Zellen 
mit Sicherheit als Schwesterzellen zu identifizieren, so zeigt schon die 
unregelmaBige Mitosenverteilung, dai Querschwesterzellen sich im all- 
vemeinen nicht synchron teilen. Wir miiBten ja sonst sehr haufig 
Mitosenpaare bzw. ganze Reihen von Mitosen vorfinden, was aber, 
wie bekannt, nicht der Fall ist. Einer miindlichen Mitteilung von 
Professor Gurwitsch entnehme ich auBerdem, daB eine spezielle sta- 
tistische in seinem Laboratorium durchgefiihrte Untersuchung (1. Soro- 
kina) zum Ergebnisse fiihrte, daB bei benachbarten Zellen (also auch 
bei Querschwestern) jede Tendenz zum hiufigeren Synchronismus, im 
Vergleich zu nichtbenachbarten, fehlt. Um so auffallender und er- 
klirungsbediirftiger erscheint unter diesen Umstiinden die Tatsache, 
da Langsschwestern sich im allgemeinen synchron teilen. Der Grad 
des Synchronismus ist auf erordentlich bedeutend; beriicksichtigt man 

33* 
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in der Tat, dab, abgesehen von 54% von volliger Synchronie, es sic! 
nur um Differenzen von einem Teilungsstadium, ausnahmsweise von 
zwei Stadien handelt, und scheinbare Ausnahmen nur in der Kom 
bination Ruhe — Spirem, nur dreimal: Ruhe — spiiteres Stadium, aut- 
treten, so kann man getrost den allgemeinen Satz aufstellen, da! 
Liingsschwestern sich tiberwiegend synchron teilen. 

Diese feststehende Tatsache mu nun erklirt werden. Versuchen 
wir es mit der Hypothese von dem Mosaikbau des perzipierenden 
Apparates in der Zelloberfliche. 

Es muB vor allem betont werden, da von diesem Standpunkte 
aus nur die seitlich zylindrische Zelloberfliche in Betracht kommt 
(wie auch in der Gleichung (2) nur dieselbe auftritt, 4 Lingsachse de: 
Zelle)') 

Bei der Querteilung wird die Seitenoberfliiche der Quere nach 
bei der Lingsteilung der Liinge nach halbiert. Es erweist sich dem- 
nach, da beide Teilungsmodi nicht die gleichen Folgen fiir die Be- 
schaffenheit der Zelloberflichen haben. Es ist aber diese Folgerung 
eigentlich gleichbedeutend mit der Aussage, da die Beschaffenheit 
der Zelloberflachen nicht etwa regellos, chaotisch zusammengesetzt ist, 
sondern eine bestimmte, gesetzmabige Anordnung ihrer Bestandteile 
aufweist, die eben in den Begriff des Mosaiks fallen. 

Es muB aber auberdem gefolgert werden, daB, da Langsteilungen 
zu identischen Teilhalften, Querteilungen dagegen zu disparaten fiihren., 
der Mosaikbau irgendwie radidrsymmetrisch zu setzen ist. 

Es entsteht nun die Frage, ob der objektive Sachverhalt mit un- 
endlicher Mannigfaltigkeit der Mosaik vertriiglich ist, oder ob er nicht 
vielmehr nur einige wenige Méglichkeiten, als die bei weitem wahr- 
scheinlichsten, freigibt. 

Eine kurze Uberlegung iehrt uns, daB es sich ent- 
weder um ein Lings- oder um ein Quermosaik handeln 
mub, da die Zellen bei der Lingsteilung symmetrisch hal- 
biert werden. Um die Assymetrie bei Querteilung abzu- 
leiten, miuSte man allerdings der Lingsmosaik eine polare 
Asymmetrie zuschreiben, was durch Erfahrung weder aus- 
geschlossen noch gestiitzt wird. Nimmt man dagegen ein 
Quermosaik, so ist man etwa an folgendes Bild gebunden. 
Die priisumierten Resonatoren k6énnen natiirlich am _ ein- 





1) Sollte auch die Beschaffenheit der Querwinde mitbestimmend sein, so 
miiite ihr Anteil das Hervortreten des durch Gleichung (2) ausgedriickten Ge- 
setzes vOllig verdunkeln, da, wie eine einfache Uberlegung lehrt, die, durch jede 
neue Teilung frisch entstehenden Querwinde, in der bunten Verteilung ihres 
Alters und ihrer Beschaffenheit in gar keinem Verhiiltnisse zur Zelliinge stehen. 
die die einfache linedire Abhingigkeit der Gleichung (2) bedingt. 








cl 


Or 
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fachsten als in die Zelloberfliche quer eingelagerte Reife gedacht 
werden. Damit sie bei beliebiger Liingsteilung symmetrisch halbiert 
werden, miissen sie alle gleich lang, d. h. geschlossen sein. Sollen 
stets nur einige von ihnen als Resonatoren tauglich sein (was zur 
Grundhypothese gehdrt), so miissen sie natiirlich verschiedener Breite 
sein. Sind die Breitenkaliber regellos verteilt, so kénnen natiiriich 
symmetrische Verhiiltnisse nur bei Lings-, nicht aber auch bei Quer- 
teilung entstehen!) (Abb. 2). 


1) Eine weitere, recht plausible Detaillierung dieses Bildes kinnte auch 
ler weiteren von Gurwitsch gemachten Annahme von der allmihlichen Zer- 
stérung der Mosaik als Folge des assimilatorischen Wachstums der A-Bestand- 
teile der Zelloberfliche gerecht werden. Denkt man sich niimlich die Reifen 
nicht aus reiner C-Substanz zusammengesetzt, sondern kleine A-Partikel darin 
eingestreut, so mu das assimilatorische Wachstum des A die Kontinuitit des 
Reifes friiher oder spiiter sprengen. 











Ein bis jetzt unbekanntes zyklisches Geschlechtsmerkmal! 
der Batrachier. 
Saisonvariation des Vorderextremitiitenskelettes des Frosches. 
Von 
stud. rer. nat. Anna Dauwart. 

(Aus dem Vergleichend-anatomischen und experimentell-zoologischen Institut 
der Universitat Riga [Lettland]. Direktor: Prof. Dr. N. G. Lebedinsky.) 
Mit 1 Textabbildung. 

(Eingegangen am 1. Mai 1924.) 


Uber die Abhingigkeit der Entwicklung des menschlichen Skelettes 
von der Funktion der Geschlechtsdriisen unterrichten uns in erste: 
Linie Untersuchungen an Kastraten (Ecker 1864, Merschejewsky 1876, 
Tandler und Grosz 1908, 1909 und 1910 u. a. Aut.). 

An Siiugetieren, Végeln und Amphibien ist eine ganze Reihe von 
Versuchen ausgefiihrt worden, um den EinfluB der Geschlechtsdriisen 
sowohl auf die normale Entwicklung der sekundiren Geschlechtsmerk- 
male, als auch auf den Organismus tiberhaupt niher kennenzulernen. 
Von den Autoren, welche die durch Kastration verursachten Verinde- 
rungen an Skeletten behandeln, seien hier vor allem genannt: Hoj/- 
mann (1892), Sellheim, Tandler und Keller (1910) am Rind, Rérig (1899), 
Holdich (1905) und Caton, Tandler (1910), Tandler und Grosz (1913) 
an Cerviden, Franz (1909) an Schafen, Se//heim an Hiindinnen, Stfe7- 
nach (1911) an Ratten und Meerschweinchen, Sellheim an Hiahnen, 
Harms (1914) und Meisenheimer (1921) an Fréschen. 

Mit Hilfe genauer Kastrationsexperimente wurde festgestellt, dal 
die Geweihe der Hirsche (z. B. Cervus elaphus und Capreolus capreolus) 
ein zyklisches sekundires Geschlechtsmerkmal darstellen, dessen typische 
Entwicklung nur bei gut funktionierenden Hoden vor sich geht. 

Die Geweihe der Rentiere, Rangifer tarandus, kénnen nicht aus- 
schlieBlich als sekundires Geschlechtsmerkmal angesehen werden, denn 
auch die Weibchen der betreffenden Art besitzen Geweihe (wenngleich von 
viel geringerer Grobe), welche jahrlich abgeworfen und erneuert werden. 

Bei Végeln und Reptilien sind bisher keine zyklischen Geschlechts- 
merkmale am Skelett festgestellt worden. 

Dagegen weisen unter den Fischen einige Salmoniden solche aut. 
»Tchernavin (1918) hat die mit der Fortpflanzungszeit verbundenen 
Veriinderungen des Skeletts des Oncorhynchus eingehend studiert. Be- 
sonders scharf veriindert sich das Aussehen der Mannchen, bei welchen 
der Unterkiefer (dentale) und der Oberkiefer (promaxillare) sehr stark 
wachsen und sich kriimmen. — Beim Oncorhynchus keta wachsen wih- 
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rend der Laichzeit die Schlundzihne sehr stark; der Fisch nimmt keine 
Nahrung zu sich, so daB diese Zihne ihm keinen Nutzen_ bringen.* 
(Zit. nach Pawlowsky 1923). 

Was die Geschlechtsmerkmale der Amphibien betrifft, so ist es be- 
kannt, daB die Vorderextremitétenmuskulatur, wie auch die Daumen- 
schwielen der Froschminnchen zyklische sekundiire Merkmale darstellen, 
welche ihre maximale Entwicklung zur Brunstzeit erreichen. 

Eine weitere Eigentiimlichkeit kommt den Vorderextremitiiten des 
minnlichen Frosches in der Form eines Skelettmerkmales zu. Am 
Humerus des Minnchens sehen wir niamlich eine gut ausgebildete 
Knochenleiste Crista medialis; diese dient als Ansatzstelle fiir den 
M. flexor carpi radialis, der zur Zeit der Brunst eine michtige Grobe 
erreicht. Der rudimentiire Daumen des Weibchens stellt einen Knorpel- 
stift dar, wihrend er beim Miannchen viel gréBer und mehr krallen- 
oder sichelf6rmig ist; auch besteht er hier aus Kalkknorpel oder kann 
ganz verknéchern. 

Auch die verschieden ausgebildete Form des LL. Os metacarpi ist ein 
Merkmal des Miinnchens; der typische Auswuchs dieses Knochens dient 
als Ansatzstelle fiir den M. abductor indicis longus, welcher ebenfalls 
einer ausgesprochenen Saisonvariation unterliegt. 

Seinerzeit ist schon darauf hingewiesen worden (Ecker, Gaupp/, dab 
auch die Crista medialis einer ahnlichen Variation unterworfen sein 
kénnte und soll im Frihjahr, zur Brunstzeit an Hohe zunehmen. 

Wenn man letzteres in Betracht zieht und weiter die enorme Saison- 
variation der Vorderextremitaitenmuskulatur des miinnlichen Frosches 
beriicksichtigt, so darf durchaus erwartet werden, dab der ganze Skelett- 
teil, den die erwihnte Muskulatur bedient, einer zyklischen Variation 
unterliegt, um so mehr, als eine wesensgleiche Skelettvariation schon 
langst bei den Cervidae als Geweihwechsel bekannt ist. 

Aus diesen Griinden iibernahm ich es gern, das Vorderextremititen- 
skelett der Miinnchen der Rana temporaria und Rana esculenta var. 
ridibunda daraufhin zu bearbeiten. 

Durch meine Untersuchung sollte also festgestellt werden, ob das 
Gewicht des Vorderextremititenskelettes der miannlichen Frésche _be- 
stimmten Schwankungen unterliegt im Zusammenhang mit der Jahres- 
zeit, und somit ein zyklisches Geschlechtsmerkmal darstellt. 

Es ist mir eine angenehme Pflicht, meinem hochverehrten Lehrer, 
Herrn Prof. Dr. N. G. Lebedinsky, auch an dieser Stelle fiir die An- 
regung zu dieser Untersuchung, sowie fiir die fortlaufende Unterstiitzung 
wibrend der Arbeit meinen verbindlichen Dank auszusprechen. 


Diese Arbeit wurde im Friihjahr 1922 begonnen und im Januar 
1924 abgeschlossen. Das Material, etwa 300 Frésche, wurde in den 
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Sommern 1922 und 23 gesammelt und in 80% igem Alkohol konser- 
viert. Fiir unsere Untersuchung wurden immer bloB die Extremitite: 
der rechten Koérperseite skelettiert und zwar in folgender Anzahl: Rano 
temporaria 72 Mannchen und 29 Weibchen, Rana esculenta var. ridi 
hunda 53 Mannchen. 

Als MaBstab zum Vergleich des relativen Gewichtes des Vorder- 
extremititenskelettes diente das Gewicht der Knochen des oberen Hinter- 
beinschnittes (Femur und Tibiofibula ). 

Die skelettierten Knochen trockneten 5—6 Tage bei Zimmertem- 
peratur, wobei es sich bei der nach ca. 1 Monat angestellten Kontroll- 
wiigung erwies, daB ihr Gewicht sich kaum geiindert hatte, héchstens 
um 1—2 mg. Die trockenen Knochen wog ich mit Hilfe einer Pri- 
zisionswage mit einer Genauigkeit bis zu 1 mg. 

Zur Feststellung der eventuell vorhandenen Schwankungen im Ge- 
wicht des Vorderextremititenskelettes gebrauchte ich immer folgende 
Relationen. Angenommen, die Vorderextremitit eines J emporaria- 
miinnchens wiegt 102 mg, die Hinterextremititenknochen 130 mg. 
Beim Vergleich dieser Gewichtswerte erhalten wir das Verhiltnis 
102: 130 0,78, welches durch die Prozentzahl 78 ausgedriickt wer- 
den kann. Im folgenden werde ich immer die auf die angefiihrte Weise 
gefundenen Relationswerte angeben. 

Schon die Bearbeitung einer geringen Menge des Materials wies 
darauf hin, daB das relative Gewicht bei Mannchen und Weibchen ver- 
schieden ist. Hierzu sei nur ein Beispiel angefiihrt. Das Vorder- 
extremititenskelett eines 7emporaria-Minnchens betrigt 73%, bei einem 
Weibchen gleicher GréBe jedoch nur 50%, so ist die Differenz zwischen 
diesen zwei GréBen 23°, was darauf hinweist, da die betreffenden 
Skeletteile des Miinnchens viel robuster ausgebildet sind. Dieser Um- 
stand, sowie die typische Ausbildung der Crista medialis, sowie des 
rudimentiren Daumens und des Os metacarpi des zweiten Fingers be- 
weisen, dais das Vorderextremitatenskelett der mainnlichen Frésche ein 
sekundires Geschlechtsmerkmal darstellt. 

Im Zusammenhang mit meiner direkten Aufgabe, der Klarung der 
Frage nach der Existenz eines zyklischen Variierens des Vorderextre- 
mititenskelettes, setzte ich das Skelettieren und Abwiigen der betreffen- 
den Knochen der Froschminnchen fort. 

Um das Vergleichen der gefundenen relativen Gewichtswerte aller 
untersuchten Individuen zu erieichtern und zugleich ein tibersichtlicheres 
Bild zu erhalten, wurden alle Zahlen in Tabellen zusammengestellt, 
und zwar geordnet nach den beiden Fangjahren und nach der Grobe ') 
der untersuchten Individuen (s. Tabelle I). 

1) Als MaBstab der GréBe dient mir stets das absolute Gewicht der oben 
angegebenen Hinterextremititenknochen. 
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Tabelle 1 orientiert uns so tiber die im Jahre 1922 gesammelte: 
Temporaria-Mannchen. Auf der linken Seite finden wir Angaben iibe: 
die im Friihjahr, also in der Brunstzeit und wihrend der nachfolgenden 
ca. 5 Wochen, gesammelten Tiere, auf der rechten Seite dagegen iibe: 
das Herbstmaterial. 

In der ersten Klasse befinden sich die (nach ihrer GréBe geord- 
neten) Individuen, deren Hinterextremitiitenskelett 100 —150 mg wiegt 
was auch in der entsprechenden Rubrik der ersten Horizontalreihe an- 
gegeben ist. Jede weitere Klasse ist um 50 mg schwerer als die vor- 
hergehende. 

In der niichsten Spalte finden wir das Datum, an welchem die 
Frésche konserviert wurden. Hier sei bemerkt, da die am 3. Mai 
konservierten Tiere bereits am 31. April in copula gesammelt wurden, 
da die Brunstzeit von Rana temporaria im Jahre 1922 auf das Ende 
des April fiel. Nach dieser Zeit sind alle Individuen schon getrennt 
aufgefunden worden. 

In der dritten Spalte ist das relative Gewicht der Vorderextre- 
mititen in Prozenten angegeben, in der letzten die Grébe des be- 
treffenden Frosches in Milligramm, d. i. Gewicht von Femur und Tibio- 
fibula. 

Dieselbe Anordnung hielt ich ein bei den Angaben iiber die Herbst- 
frosche. 

In der ersten Klasse, also der ersten Horizontalreihe, finden sich 
einige Individuen, welche gleich oder doch beinahe gleichgro} sind, 
jedoch ist das relative Gewicht der Vorderextremititen recht verschie- 
den; so zum Beispiel bei 100 mg-Tieren 80° und bei 101 mg-Tieren 
74%. Ahnliche Verhiltnisse finden wir bei Betrachtung der niichst- 
folgenden Klassen vor. Es lassen sich jedoch auch Fille finden, wo 
bei gleichgroBen Minnchen die angegebenen relativen Werte die glei- 
chen sind. Im Friihjahr bei 100 mg-Tieren 80%, bei 101 mg-Tieren 
S0°o; im Herbst bei 264 mg-Tieren 71%, bei 264 71%. 

Diese Beispiele zeigen uns deutlich, dab das relative Gewicht der 
Vorderextremitiatenknochen bei den Mannchen keine konstante GréBe 
bildet, sondern innerhalb gewisser Grenzen schwankt. 

Wie aus den nachfolgenden Untersuchungen hervorgehen wird, stellt 
das gréBere Gewicht der Vorderextremitiiten der Mannchen tatsiachlich 
ein sekundiires Geschlechtsmerkmal dar. Und so darf man vielleicht 
annehmen, da®B das Variieren der Vorder-Hinterbeinerelation eigentlich 
auf eine schwichere oder stiirkere Ausbildung der primiiren Merkmale, 
d. h. der inkretbildenden Teile der Gonaden zuriickgeht. 

Nunmehr kénnen wir uns unserer direkten Aufgabe zuwenden, 
d. h. der Vergleichung des relativen Vorderextremitdtengewichtes der im 
Frithjahr und der im Herbst gefangenen Froschmdnnchen. Da in unserer 
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Tabelle I bei den Fréschen der ersten Horizontalreihe kein Herbst- 
material vorhanden ist, nehmen wir zum Vergleich mit den Friihjahrs- 
fréschen die Herbstfrésche der nichsten Horizontalreihe. Hier sehen 
wir, daB alle Friihjahrsmiannchen nach ihrer absoluten GréBe kleiner 
sind, ihr Vorderextremititenskelett dagegen relativ schwerer ist. So- 
var die gréBten Herbstminnchen erreichen nur in einem einzigen Falle 
77°. Beim Vergleich aller in den nichsten Reihen aufgezihlten Herbst- 
minnchen mit gleichgroBen Friihjahrsminnchen sehen wir, daB nur in 
einem einzigen Falle das Vorderextremititenskelett ersterer 85% er- 
reicht, was beinahe der Relation eines gleichgroBen Friihjahrsmiinnchens 
entspricht. Im obigen Falle diirfte es sich vielleicht um eine indivi- 
duell stark ausgepriigte, mit ganz besonders gut entwickelten Gonaden 
verbundene Variation des Geschlechtsmerkmales handeln; so daB hier 
die entsprechende Relation im Friihjahr noch héher gewesen sein mag. 
Schon bei Betrachtung der zweiten, sich auf das Jahr 1923 beziehen- 
den Tabelle (s. Tabelle Il), sehen wir, daB das entsprechende Gewicht 
bei einigen Miinnchen sogar bis 90% reicht. 

Hier kénnte vielleicht der Einwand erhoben werden, daf} die Herbst- 
frésche, welche im September eingefangen worden waren, nicht sogleich, 
sondern erst nach einem mehr oder weniger langen Aufenthalt im Vi- 
varium konserviert wurden und da diese in der Gefangenschaft ver- 
brachte Zeit das Skelettgewicht beeinfluBt haben kénnte. Die Tabelle I] 
liefert uns den Gegenbeweis; die im Herbst 1923 gesammelten Frésche 
sind alle schon im September konserviert worden. 

Die Tabelle I liefert uns im groBen ganzen ahnliche Resultate wie 
die Tabelle I, und so kommen wir zur SchluBfolgerung, daB zwischen 
der Variation des Vorderextremititenskelettes der T’emporaria-Mannchen 
und den Jahreszeiten eine bestimmte Abhingigkeit existiert; im Frih- 
jahr, wihrend der Brunstzeit, nimmt das Gewicht der betreffenden 
Skeletteile zu, wihrend es gegen den Herbst hin abnimmt. 

Um noch iiberzeugendere Beweise fiir das zyklische Variieren des 
miinnlichen Vorderextremitatenskelettes der Rana temporaria zu er- 
halten, wurde nach der variationsstatistischen Methode die arithme- 
tische Mittelzahl fiir die uns interessierende Relation des Vorderextre- 
mititenskelettes berechnet?) Fir die im Friihjahr 1922 untersuchten 
19% Mannchen ist der Mittelwert samt mittlerem Fehler fiir das Ge- 
wicht: M 78, 88 == 1,11. Von den im Herbst konservierten Indi- 
viduen wurden 21 Minnchen untersucht, darunter nur ein einziges 
Exemplar, dessen Vorderextremititengewicht 85% betrug. Bei Berech- 
nung des Mittelwertes diirfte diese Extremvariante, als eine Ausnahme, 
unberiicksichtigt bleiben. In diesem Falle erhalten wir den Mittelwert: 

‘) Im folgenden wird stets unter dem Mittelwerte des Extremititengewichtes 
dasjenige dieser Relation verstanden. 
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Tabelle Il. Rana temporaria 33. 
Saisonvariation des Vorderextremitiitenskelettes. 1923. 


Die am 12. und 18. IV. konservierten Tiere sind in copula eingefangen. 














Friihjahr Herbst 
Groen- Vorder Femur + Vorder- Fem) 
Klassen Wann extremitaiten- Tibioflbula Wann extremitaiten- Tibiofiby 
der konserviert skelett Gewicht konserviert skelett Gewicht 
Individuen in © in mg in %» in mg 
~ 19. IX. 55 109 
0o1—150 . > pad > 
101—150 | 99. VL 80 128 | 20, IX. 71 126 
Is. IV. 72 183 
1I51—200 28. VIII. 64 187 
oe 5h. 66 188 
12. IV. 79 206 
201 — 250 20. IX. 73 224 
o 74 »)" 
/ 
; 18. IV. 77 255 
20. VI. 89 255 
26. IX. 68 267 
12. IV. 75 270 
18. IV. 70 271 
251—300 m 77 283 
S3 286 
83 286 
90 289 
88 292 
a SI 292 
1s. I\ SO 308 37. IX 75 302 
77 322 29, IX 73 325 
301—350 : - , - Q0- 
| I—36 82 335 | 19. IX. 70 335 
20. LX. 63 339 
29. IX. 73 346 
78 349 
351—400 is. IV. 82 382 
PQ 18. IV. 77 433 
O01—450 ‘ 
101—451 20, IX. 85 439 
M 71,60 = 0,67. Vergleichen wir nun die beiden so gewonnenen 
Mittelwerte, so erhalten wir die Differenz: D 7,28 = 1,3. Diese 


Differenz zwischen dem Mittelwert der Friihjahrs- und Herbstindividuen 
ist etwa 5,6 mal so groB wie der mittlere Fehler, daher darf sie als 
eine fraglos vorhandene betrachtet werden. Sogar im Falle, daB man in 
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diese Berechnung die vorhin fortgelassene Extremititenvariante (85%) 
mit hineinzieht und die Differenz dadurch kleiner wird, bleibt diese 
dennoch 4,7 mal gréBer als der mittlere Fehler. 

Der Mittelwert fiir das Gewicht des Vorderextremititenskelettes 
von im Jahre 1923 gesammelten (32 Expl.) T'emporaria-Minnchen 
ist folgendes: im Friihjahr M — 79,98 = 1,17, im Herbst 70,36 = 1,1: 
D 9,62 — 1,61. Diese Differenz ist noch gréBer als im Jahre 1922, 
und tibertrifft den mittleren Fehler fast 6 mal (5,9). 

Die angefiihrten Zahlen sprechen somit simtlich zugunsten des 
hier behandelten Problems und fiihren einen iiberzeugenden Beweis 
fiir die Saisonvariation des Vorderextremititenskelettes der 7'em poraria- 
Minnchen. Vel. auch die Variationskurven (Abb.). 
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: temporaria 44. Saisonvariation des Vorderextremititenskelettes. 1922 und 1923. Absziss 
Vorderextremitatenskelett in °') des Femur- und Tihiofibulagewichtes; Ordinate = Anzahl der In 
ividuen. Mit ausgezogener Linie ist die Friihjahrs-, mit Strichen die Herbstkurve angegeben 












Es ist vorliufig noch unmdéglich zu entscheiden, ob die obige Er- 
scheinung in direkter Korrelation mit der inneren Sekretion der Ge- 





schlechtsdriisen steht. 

Wie verhilt sich nun dieses Phinomen bei der hier massenhaft 
vorkommenden anderen Froschart, Rana esculenta var. ridibunda? 

In den Jahren 1922 und 1923 fiel die Brunstperiode der Ridi- 
hunda in den Zeitraum vom 19. V. — 17. VI.; wahrend dieser Frist 
wurden die Tiere oft in copula eingefangen. 

Bei Berechnung des Mittelwertes fiir das Gewicht der Vorderex- 
tremititen von 53 Miannchen (Tabelle Ill) erhalten wir folgendes 
Resultat. 

Im Friihjahr: M = 56,59 — 0,86; im Herbst: M —— 50,70 = 1,08; 
D — 5,89 = 1,34, welche Differenz 4,4mal gréBer ist als der mittlere 
Fehler. Somit gilt auch hier die Saisonvariation als bewiesen. \ 

Da es bekannt ist, daB bei allen Rassen der Rana esculenta die 
zyklischen Geschlechtsmerkmale (die Vorderextremitatenmuskulatur und 
die Daumenschwielen) nicht so stark ausgebildet sind und auch ge- 
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Tabelle Ll. 


Saisonvariation des Vorderextremititenskelettes. 


AA 


Rana esculenta var. ridibunda 33. 


1922 und 1923. 





Friihjahr 


Vorder 


Groben- ‘ 
e Wann 
klassen der . 
oN konserviert 
Individuen 


extremitaten- 
skelett 
in ° 9 


Femur + 

Tibiofibula 
Gewicht 
in mg 


Wann 


konserviert 


Sommer und Herbst 


Fe met 
Tibiofibu 


Gewicht 


Vorder- 
extremitaten- 
skelett 

in ° in mg 





—300 


350 


600 


592 
593 
601 
612 
622 
625 
638 
666 
680 
709 
722 
761 


821 


». VIII 
i. VIL 


2. VIII. 


. VUL. 


». VIL. 


2. VIII. 
>. VAT. 


3. IX. 





; 44 


294 
307 


350 


370 
375 
392 
377 
419 
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ringere Saisonschwankungen durchmachen, als es bei Rana temporaria 
ler Fall ist, so wundert es uns nicht weiter, eine ahnliche Feststellung 
tiir das Vorderextremititenskelett gemacht zu haben. Im allgemeinen 
bestatigt sich jedoch alles, was oben fiir 7'emporaria-Minnchen fest- 
vestellt wurde auch fiir die Ridibunda-Varietaét der R. esculenta. 

Da die Méglichkeit einer Saisonvariation der Crista medialis der 
Froschmannchen von anderen Forschern (Ecker, Gaupp) bereits er- 
wogen wurde, so lag es nunmehr, nach dem gelungenen Beweis einer 
Variation des Vorderextremititenskelettes, erst recht nahe, festzustellen, 
n welchen Skeletteil diese Saisonvariation hauptsdchlich gebunden ist. 

Zu diesem Zweck wurde das Vorderextremititenskelett der 35 
/'emporaria-Mannchen in seinen Teilen einzeln, d. h. Humerus, Radius- 
ind und Autopodium, jeder Abschnitt fiir sich, gewogen. Danach 
wurde das relative Gewicht jedes dieser Teile berechnet, und zwar nach 
derselben Methode wie vorher. Als MaBstab diente also wiederum 
das Gewicht des oberen Hinterbeinabschnittes (Femur + Tihiofibula 
s. Tabelle LV). 


Hier seien nur zwei Beispiele angefihrt: 








Femur + Tibiofilula Humerus Radiusulna {utopodium 
Gewicht in mg in %/o in ° in °/g 
|. Frihjabr . . 130 37 17 24 
Herbst... . 157 34 14 19 
2. Friihjahr .. 255 45 15 28 
Herbst. . 346 40 14 18 


Vergleichen wir nun die einzelnen Extremititenknochen der im 
Friihjahr gefangenen Frésche mit denen von Herbstfréschen, so sehen 
wir, daB die Gewichtsabnahme im ganzen Skelett vor sich geht. Bei 
Berechnung des Mittelwertes erweist es sich, daB sich das Mittelge- 
wicht des Humerus der Friihjahrsindividuen (20 Exempl.) wie folgt 
ausdriicken laBt: M 41,35 — 0,95; im Herbst (15 Exempl.) M 
36,90 = 1,0; D — 4,45 — 1,39. So ist denn hier die Differenz 3,2 mal 
vréBer als der mittlere Fehler. Radiusulna ergibt folgende Mittel- 
werte: im Friihjahr M = 15,7 = 0,24, im Herbst M 14,24 = 0,32; 
D 1,46 = 0,4 also 3,65mal gréBer als der mittlere Fehler. Das 
Mittelgewicht des Autopodium betragt: im Friihjahr M = 22,5 = 0,54, 
im Herbst M 18,5 — 0,38; D — 4,0 = 0,66, also um ganze 6mal 
vroBer als der mittlere Fehler. 

Alle angefiihrten Daten lassen nur eine SchluBfolgerung zu: 

Obwohl die Variation sich auf das ganze Skelett der Vorderex- 
tremitit erstreckt, ist sie doppelt so stark ausgeprigt im Autopodium, 
als in den beiden proximaleren Abschnitten des Vorderbeines (Radius- 
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ulna und Humerus). Diese Tatsache der so michtigen Autopodiun 
Variation laBt sich vielleicht dadurch erkliren, dab gerade der a: 
meisten distal gelegene Abschnitt im Friihjahr, wahrend der copu! 
den gréBten Anforderungen gewachsen sein mul). 
° 
Tabelle LV. Rana temporaria 33. 
Saisonvariation einzelner Vorderextremititteile. 1922 und 1923. 














Friihjahr Herbst 
Femur + Femur + 
Hume- ad - iuto- Hume- Radins- Aut 
GroBenklassen Tibiojibula wets . 7 ey 3 7 Tihiofibula rte . it . 
“us wina odinm > us welned odin 
der Individuen Gewicht ‘ : ye Gewicht ; ade, 
in %/o in in %/9 i in %% in ° in 
in mg in mg 
100 37 16 7 109 28 1] 15 
L00— 150 119 37 15 21 
128 40 15 24 126 36 15 20 
130 37 17 24 
L57 34 14 19 
151—200 74 36 14 19 172 39 15 IS 
183 34 15 22 187 32 13 19 
188 34 14 IS 
206 40 16 23 
201—250 224 39 15 Is 
227 39 15 1% 
255 38 15 24 
255 45 i) 28 
270 37 15 22 267 35 14 19 
251—300 283 40 15 21 
286 45 16 22 
286 45 15 22 
289 49 17 24 
292 48 17 23 
308 43 15 21 302 39 14 21 
322 41 15 20 325 40 14 Is 
301—350 33 45 17 23 335 36 15 19 
339 32 14 17 
349 44 13 21 346 40 14 Is 
351—400 378 41 15 18 
401—450 430 48 16 21 


Wie schon anfangs gesagt wurde, ist die Méichtigkeit des Vorder- 
extremititenskelettes bei gleich (oder fast gleich) groBen Froschménnchen 
oft verschieden. Wenn man nunmehr zwei Friihjahrsminnchen der 
Rana temporaria miteinander nach obiger Methode vergleicht, so kann 
festgestellt werden, welcher Skeletteil daran am meisten Schuld ist. 
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aia Femur + Tibiosibu Humeru ' 
al Gewicht In mg in in in © 
] . o- > =~ 
u Friihjahr..... 10 34 16 27 
11 37 15 2) 


Die beiden Humerus dieser zwei Minnchen sind gleichstark aus- 

vebildet, bei Radiusulna ist schon das Ubergewicht des ersten Indi- 

a viduums zu bemerken, der gréBte Unterschied kommt der Auto podium- 
Relation zu, welche beim ersten Minnchen um volle 6°. gréber ist 

als beim zweiten. Unser Beispiel zeigt nochmals, dal} auch hier das 

in Ubergewicht von der stirkeren Variation der distal vn Skeletteile ver- 


ursacht wird. 














. . | 
Tabelle V. Rana t mporaria 
U Saisonvariation des Vorderextremitiitenskelettes. 1922 und 1923. 
I Herbs 
, . 
Vordet Fei - Vorder kemuy 
, roben 
) a Wann extremititen Tihion Wann eXtremitaten 1 
klasnon Get konserviert skelett frewicht konserviert skelett Gewicht 
. fndividuen 
in in me nh Mig 
6. ¥. 22 $s 103 
, LV. 2 $7 [1s 20. LX. 23 7 121] 
, a 7 ae 5D 126 
Li. VI. $3 133 
20. IX. 23 2 13S 
12: 3¥. Zo Hh l44 4 148 
] 
11. VI. 2 ob 157 
ii-908 | 32Y. Ok au 16S 
i; ta oo Ai) 173 
12. IV. 23 5D ba 
I. XII. 22 53 P03 
12. IV. 23 4 a LY .. mai oe 53 POD 
oa) rere) 
201—250 8. V. 22 61 225 20. IX. 23 53 229 
26. IX. 23 52 230 
21. 1m. Za 52 231 
1. NI1.22 52 234 
20. TX..23 ay | 235 
6. A. 22. 53 265 
251—300 &, V. 22 60 IT? 
8. 1V. 23 61 278 { 
y- 12. IV. 23 62 283 
| 
n 
6. VV. 2 as S20 | 
r | 
- | 
n 301—425 12. IV.23 50 370 | 
t 120. IX. 23 52 425 
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Wie wir bereits wissen, ist gerade das Autopodium dasjenige Ge- 
biet, welches beim Saisonvariieren am meisten beeinflubt wird, und 
so ist es einleuchtend, dab bei eventueller schwiicherer oder stirkerer 
Ausbildung der primiiren Sexuscharaktere, wie sie individuell vor 
kommt, die schwiichere bezw. stirkere Entwicklung des Knochensystems 
sich in dem Autopodium-Abschnitt am deutlichsten dokumentiert. 

Um nun endgiiltige Sicherheit zu erlangen, dali wir in unserem 
Hauptphinomen es tatsiichlich mit einem zyklischen Geschlechtsmerk- 
mal zu tun haben, wurde auch eine Anzahl (29 Exempl.) weiblicher 
Tiere') untersucht, und zwar vorlaufig nur von Rana temporaria 
x. Tabelle V). 

Beim Vergleich der Frithjahrs- mit den Herbstweihbchen konnte auch 
hier eine Gewichtsvariation festgestellt werden. Der Mittelwert der 


Frihjahrsindividuen ist M 55.0 0.66, dasselbe der im Herbst kon- 
servierten M 52,2 0.29; D 2.80 0.72. also 3.8mal_ gréver 


als der mittlere Fehler. 

Ungeachtet des somit erwiesenen Saisonvariierens des weiblichen 
Vorderextremitiitenskelettes bleibt unsere Behauptung, dal die Saison- 
schwankungen in der Miachtigkeit des Vorderextremitiitenskelettes der 
Froschminnchen ein zyklisches sekundiires Geschlechtsmerkmal bildet, 
dennoch zu Recht bestehen. Denn hier ist diese Erscheinung viel 
stiirker ausgesprochen als bei den Weibchen; die Saisondifferenz (1922 
und 192: hei Rana te mporarta-Minnchen lbertrifft den mittleren 
Fehler 5.6. sogar 6Gmal. wihrend dies bei Weibchen nur 3.Smal der 
Fall ist. 
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) Die Untersuchungen an den Weibchen beider Froscharten werden von 
mir im kommenden Friithjahr nochmals, und zwar an einem bedeutend grileren 
Zahlenmaterial weiter ausgefuhrt. 





in} 


K- 





(Aus dem Anatomischen Institut der Universitat Wiirzburg. 
Vorstand: Prof. H. Bravs.) 


Extremitiitentransplantationen an Triton taeniatus, 
Ein experimenteller Beitrag zum Determinationsproblem. 
1. Mitteilung.) 
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Mit 16 Textabbildungen '). 


Kingeganqen am 12. Marz 1924.) 


Kinleitung. 
Jer Raum- und Zeitfaktor in der ticrischen Entwicklung. 

Jeder Wachstumsvorgang als formaler Ausdruck der Entwicklung 
vollzieht sich an einem bestimmten Ort und bedarf zur Auswirkung 
einer bestimmten Zeit. Die exakte Analyse dieses Raum-Zeitfaktors 
ist die Grundlage biologischen Verstehens und erméglicht erst, durch 
weitere experimentelle Erfassung der den Entwicklungsvorgang aus- 
ldsenden Realisationsfaktoren Vergleiche zu ziehen zwischen den ein- 
zelnen Entwicklungsstadien nahestehender Tierformen. 

D Arey Wentworth Thompson hat in seiner ,,Theorie der Trans- 
formation’ die Kérperproportionen verschiedener Tierformen und auch 
soleher derselben Species, z. B. des Pferdes, miteinander verglichen 
und durch Einzeichnung eines Koordinatennetzes nachgewiesen, dal 
die verschiedenen morphologischen Charaktere durch einheitliche Um- 
formung eines Netzes graphisch zum Ausdruck gebracht werden k6n- 
nen. Veriinderungen der Form gehen also gleichsam unter bestimmter 
Winkelabiinderung eines Koordinatensystems vor sich. 

Wenn derartige mathematische Vorstellungen der Erfassung von 
Entwicklungsvorgiingen zugrunde gelegt werden, das rein Ortliche Vor- 
kommen rechnerisch mit bestimmten RaumgréBen ausgedriickt werden 
kOnnte, ware zugleich eine schirfere Formulierung des Raumfaktors 
eines Zellkomplexes, Organes oder Systems moéglich.  Fiir diesen Ort 
der Formulierung stellte Gurwitseh den Begriff des embryonalen Feldes 
auf. Nach diesem Forscher darf nun dieser Feldbegriff durchaus nicht 
us physikalisches Kraftfeld auf biologisches Geschehen ohne weiteres 
iibertragen werden; vielmehr ist eine Erweiterung notwendig und der 

1!) Siimtliche dieser Arbeit beigefiigte Photographien und Skizzen sind vom 
Verfasser selbst hergestellt. 
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Ausdruck ,,Reizfeld™ geeigneter. An dem Beispiel des Wachstums der 
Bliitenkérbe der Matricaria chamomilla erliutert Gurwitsch seine Vor- 
stellungen. Nicht allein das reine Wachstum des Bliitenpolsters be- 
dingt die Stellung der Bliiten, sondern diese streben zugleich  selb- 
stiindig einer bestimmten Anordnung zu, derart, daB ihre Spitzen dem 
Umrii einer Parabel folgen, der auch dann befolgt wird, wenn das 
Bliitenpolster im Wachstum zuriickbleibt. Dieser paraboloide Zustand 
im Raum bestimmt also gewissermaben die Wachstumsrichtung, e1 
ist der mathematische Ausdruck des Raumes des betreffenden Ent- 
wicklungsvorganges. 

Der Wert dieser erwahnten Vorstellungen von Thompson und Guy 
witsch liegt nun gerade in der Méglichkeit, exakt rechnerisch Aus- 
kunft zu geben tuber bestimmte Formveriinderungen, Wachstumsvor- 
ginge, die z. B. bei der Entwicklung der Extremitit einer Amphibie 
aus ihrer Knospe riitumlich in Erscheinung tritt. Ein gewisser Zustand 
im Raum mub vorhanden sein, an den sich die Entwicklung klam- 
mert, der typische Ort des Geschehens mul bestimmte Ausdehnung 
haben, chemisch-physikalische Vorgiange, die ihn in FluB bringen, wer- 
den ihren Wirkungskreis mehr oder weniger weit in die Peripherie 
ausdehnen, es wird die Wahrscheinlichkeit bestehen, dali das biologi- 
sche Geschehen, das die Entwicklung einleitet, an einer eng um- 
schriebenen Stelle besonders aktiv ist und daf dann mit der Ent- 
fernung von diesem Kreispunkt die Vektorengrébe immer mehr ab- 
nimimt. 

Fiir die experimentelle Forschung ist die praktische Anwendung 
dieser Ideen insofern von grober Wichtigkeit, weil wir tiber die rium- 
liche Ausdehnung der Bezirke, in dem die Organe und Organsysteme 
angelegt werden zu einer Zeit, da morphologisch noch keine Zelldiffe- 
renzierung stattgefunden hat, keineswegs genauer unterrichtet sind 
und hier exakte Messungen noch vollig fehlen. 

Wie verschieden bestimmte Teile des embryonalen Korpersre- 
agieren, zeigen die Untersuchungen von v. Ubisch. von Child und 
Bellamy. Hier beweisen physiologische Eigentiimlichkeiten zugleich 
den Unterschied morphologischer Raumeinheiten. Auf Grund der Tat- 
sache, daB es moéglich ist, Entwicklungsprozesse zu modifizieren, nimmt 
Child an, dal} die Organismen nicht gleichwertig dvnamisch zusammen- 
gesetzt sind, sondern aus verschiedenen aufeinander abgestimmten 
Organkomplexen ,organismic pattern“ bestehen. Territoriale Verschie- 
denheiten bilden die Grundlage dieser Auffassung. Allgemein liebe 
sich feststellen, daB an tierischen wie pflanzlichen Organismen in den 
friihen Stadien der Entwicklung die Gegend des Eies oder Embryos, 
die sich am frihesten differenziert und am schnellsten wiichst, zu- 
gleich auch am empfinglichsten ist fiir experimentelle Eingriffe in 
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form der Einwirkung von chemischen Stoffen verschiedenster Art. 
Wertvoll fiir mathematische Konstruktionen ist auch die beobachtete 
Tatsache, daB derartige experimentell hervorgerufene Abinderungen 
der Entwicklung in Beziehung stehen zu den Hauptachsen oder Symme- 
trieebenen der friihen Entwicklungsstadien, der antero -posterioren, 
dorsoventralen und mediolateralen Achse. Differenzieren sich beson- 
dere Strukturen riumlich heraus, z. B. eine Augenblase oder die 
Schwanzknospe, so stellt der Raum, innerhalb dessen diese Teile ent- 
stehen, den Ort der gréBten Empfinglichkeit fiir chemische Einwir- 
kungen dar. Den Wert der Achsenbestimmung und zugleich auch 
die verschiedene Wertigkeit der Achsen an einer Extremititenknospe 
haben Harrisons Ergebnisse erwiesen. So viel ist sicher, dab diese 
verschieden dynamischen Bezirke der einzelnen protoplasmatischen 
Komplexe des embryonalen Kérpers vorhanden sind, ihre genauere 
riumliche Abgrenzung zahlenmaBig aber noch nicht festgelegt ist. 

Die experimentellen Untersuchungen von v. Ubisch an Wirmern 
und Amphibien haben ergeben, daB die Differenzierung der einzelnen 
Zellen nicht an allen Stellen des K6rpers gleichzeitig einsetzt, son- 
dern daB ein ausgepriigtes polar orientiertes von vorn nach hinten 
absteigendes _,, Differenzierungsgefiille“ nachweisbar ist und dement- 
sprechend die Regenerationsfahigkeit von vorn nach hinten zunimmt, 
weil hinten das relatiy jiingste Gewebe sich befindet. Bei diesem 
.Gefille* tritt der zu Beginn meiner Einleitung erwihnte zweite Fak- 
tor im Entwicklungsgeschehen in Erscheinung, niimlich die Zeit. 
Ritumliche Abschnitte des embryonalen Kérpers, die sich friiher diffe- 
renzieren als andere, weisen auch eine andere physiologische Be- 
schaffenheit auf. So konnte v. Ubisch weiter zeigen, da hoher diffe- 
renzierte, also iiltere Zellen die Potenzen jiingerer Zellen aktivieren. 
Es ergibt sich demnach die Notwendigkeit, diesen Zeitfaktor mit der- 
selben Schirfe zu priizisieren wie den Raumfaktor, um eine genaue 
Analyse eines bestimmten Formvorganges geben zu kénnen. Und 
hier zeigt sich, daB gerade in den jiingsten Stadien der Entwicklung 
eines Eies ganz geringe Zeitunterschiede von ausschlaggebender Be- 
deutung fiir den sich entwickelnden Organismus sind. 

Spemanns Entdeckungen haben bewiesen, daf sich im Blastula- 
stadium eines Amphibieneies mittels medianer Durchtrennung normal 
proportionierte Zwillinge erzielen lassen, wenige Zeit spiiter, zu Be- 
ginn der Gastrulation, mit derselben Operation nur noch Verdoppe- 
lungen des Vorderendes. Mit dem Fortschreiten der Gastrulation 
nimmt die Regulationsfihigkeit immer mehr ab, bis sie nach ihrer 
Vollendung verschwunden ist. Weiter ist die dorsale Keimhilfte in 
friihester Zeit im Blastulastadium imstande, die GréBe der an ihr sich 
entwickelnden Medullarplatte mit den Proportionen des ganzen in 
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Kinklang zu bringen. Auch diese Fihigkeit nimmt mit vorriickender 
Zeit immer mehr ab. 

Von ausschlaggebender Bedeutung ist dieser Zeitfaktor gerade fiir 
das Problem, das in vorliegender Arbeit den Hauptgegenstand der 
Untersuchung darstellen soll, das von Spemann aufgerollte Determi- 
nationsproblem. Spemann fand, daB zu Beginn der Gastrulation ein 
Stiickchen reines Ectoderm dicht oberhalb des Urmundes, das _ nor- 
malerweise Medullarplatte geliefert hatte, auf die entgegengesetzte 
Seite eines anderen Keimes verpflanzt Epidermis liefert und umge- 
kehrt ein Stiickchen Epidermis von der Bauchseite des einen Keims 
auf den ersteren dicht tiber den Urmund verpflanzt, zu Medullar- 
anlage induziert wird. Dieser Umwandlungsproze8 erlischt aber schon 
am Ende der Gastrulation, sobald die Medullarplatte erkennbar ist. 
Zu dieser Zeit liefert das Stiickchen iber dem Urmund auf der Bauch- 
seite des Wirtes nicht nur keine Epidermis mehr, sondern bleibt Hirn- 
substanz und differenziert sich sogar hier zu einem ganz bestimmten 
Abschnitt des Gehirns, z. B. Auge. Es ergibt sich aus diesen Unter- 
suchungen, daf wihrend der kurzen Zeitspanne des Ablaufs der 
Gastrulation die Hauptorgane des Amphibienembryos fest determiniert 
werden, wenigstens bei dem zu den diesbeziiglichen experimentellen 
Untersuchungen verwandten T'riton taeniatus. 

Das Problem des Entstehens und Wirkens der Determination 
taucht immer wieder in der kausalen Forschung auf und ist auch 
in den verschiedenen grobziigigen Untersuchungen tber Extremitiiten- 
transplantationen immer wieder angeschnitten worden. 

Im Jahre 1903 ist es Braus zum ersten Male gegliickt, bei Am- 
phibien GliedmaBentransplantationen auszufiihren und auf Grund ihrer 
Weiterentwicklung am Wirtskérper wichtige Regeln abzuleiten. Seit 
1915 sind nun auch in Amerika zahlreiche Arbeiten auf diesem Ge- 
biet der experimentellen Forschung erschienen, insbesondere von Har- 
rison und seinem Schiiler Detwiler. So gelang Harrison auf Grund 
von Untersuchungen an Amblystoma punctatum der Nachweis, daB an 
dem Zellmaterial der Extremitiitenknospe, wenn es in ein anderes 
Milieu verpflanzt wird, der Wirt die Richtung der Entwicklung in 
bestimmter Weise modifizieren kann und der erwahnte entnommene 
Zellkomplex in seiner Seitenqualitaét abgeindert wird. Wurde die 
Extremititenknospe bei der Transplantation so gedreht, daB dorsal 
und ventral vertauscht wurde, so entwickelte sich aus dem Zellmate- 
rial, das am Entnahmetier z. B. eine rechte Extremitat geliefert hitte, 
am Wirtskérper eine linke und umgekehrt. Diese Experimente Har- 
risons wurden nun keineswegs etwa im Verlauf der Gastrulation des 
Kies von Amblystoma vorgenommen, sondern sehr viel spiter im sog. 
Schwanzknospenstadium. 
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Hier taucht nun sofort die Frage auf, wie ist es méglich, dab 
noch zu einer so relativ spiten Zeit Zellenmaterial, das auf Grund 
der Ergebnisse Spemanns an T'riton langst endgiiltig determiniert sein 
miiBte, bei Amblystoma noch in bestimmter Weise ,,umdeterminiert“ 
werden kann? Welche Einfliisse sind es, die diese Inversion des 
Materials bedingen? Sollen wir annehmen, daB, obgleich die Deter- 
mination bestimmter raiumlicher Zellkomplexe wiihrend der Gastru- 
lation vor sich geht, so z. B. des Auges, der Extremitit, des Hdér- 
blischens usw., doch noch zu einer spiiteren Zeit entweder eine 
,»Umdetermination“ erfolgen kann, oder da die Determination doch 
noch nicht endgiiltig fixiert war, daB die ,,Lateralitait“, wie Strecter 
sagt, etwas vom Determinationsvorgang Sekundiires, etwas Spiiteres 
darstellt. Derartige Fragen haben schon vor Jahren Spemann und 
Streeter bei dem Problem der Inversion des H6rbliischens lange Zeit 
beschiiftigt. 

Ehe diese Fragen in der vorliegenden Arbeit zur Diskussion ge- 
stellt werden kénnen, sind Experimente notwendig, die das Extremi- 
titenproblem Harrisons an Triton taeniatus nachpriifen, um diesbe- 
ziigliche Vergleiche ziehen zu kénnen. In erster Linie sind derartige 
Transplantationen an demselben Stadium anzustellen, an dem auch 
Harrison experimentierte, dem sog. Schwanzknospenstadium und _ be- 
sonderes Augenmerk ist auf die Art der Drehung des Implantats zu 
richten, bei der die dorsale und ventrale Seite vertauscht wird, die 
Vorn-Hintenrichtung aber erhalten bleibt, weil hier die erwahnte 
Inversion der Lateralitiit der Extremitittenknospe bei Amblystoma 
eintritt. 

Angaben iiber normale Entwicklung. 

Ehe mit der Beschreibung der einzelnen Operationsarten begonnen 
werden soll, mégen einige genauere Daten der normalen Bildung der 
Extremitait an 7'riton taeniatus folgen, besonders auch Angaben iiber 
KnospengroéBe und Zeitdauer der weiteren Entwicklung, iiber Um- 
weltfaktoren, wie Wasserbeschaffenheit und Temperatur. 

Diese Angaben iiber normale Entwicklung sind um so wichtiger, 
als durch sie allein zugleich auch eine genauere Bestimmung des 
Operationsstadiums des betreffenden Eies oder der Larve méglich 
wird. Zur Erreichung dieses Zweckes wurden die Entwicklungszeiten 
und Wachstumsvorginge an 13 Tieren beobachtet und gemessen. Die 
angegebenen Daten kénnen natiirlich keineswegs im Sinne variations- 
statistischer Ergebnisse verwertet werden, hierfiir muBten tausende 
von Larven gemessen werden. Eine derartige Aufgabe liegt aber 
nicht im Bereich vorliegender Untersuchungen. 

Ekman hat 1922 zuerst genauere Bezeichnungen fir einzelne Ent- 
wicklungsstadien der Anureneier eingefiihrt, die auch in dieser Arbeit 
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angewandt werden sollen, soweit ihre Ubertragung auf Urodelen mig 
lich ist. 

Ekmans Terminologie ist kurz folgende: 

Im Stadium A ist die Gastrulation noch nicht ganz beendet, ei: 
kleiner Afterpfropf ist noch vorhanden. 

Im Stadium B ist die Gastrulation beendet, aber noch keine sicht 
baren Medullarwiilste vorhanden. 

Im Stadium C werden die Medullarwiilste eben sichtbar. Skizze | 
Seite 545. 

Im Stadium I bestehen deutliche Medullarwiilste, das Medullarroh: 
ist aber noch offen. Skizze 2, Seite 545. 

Im Stadium II ist das Medullarrohr geschlossen, die Kiemenwiilste 
sind nicht oder kaum angedeutet. 

Im Stadium III sind die oralen Kiemenwiilste sichtbar, am Ende 
dieses Stadiums setzen die Muskelbewegungen des Tieres ein. Die- 
ses Stadium wiirde etwa dem Schwanzknospenstadium entsprechen. 
Skizze 3, Seite 545. 

Wenden wir diese Ekmanschen Bezeichnungen auf das T'riton-Ei 
an, so ergeben sich folgende Zeiten: Bei einer Wassertemperatur von 
17° geht das Zweizellenstadium in 4'/2" in die grobzellige Morula 
iiber, bei 19—22° ist 24" nach der Ablage des Eies die Gastrula- 
tion bereits eingetreten, nach 28" besteht ein breiter Urmundspalt, 
nach ca. 46" ist die Gastrulation véllig beendet, also Stadium B er- 
reicht, nach ca. 48 —64" Stadium C, nach 51—67" bereits Stadium I. 
Zwischen diesen beiden Stadien liegt eine Entwicklungszeit von 3 
bis 7". Auf dieses Ergebnis komme ich spiter noch zuriick. Nach 
54—72" befindet sich die Larve im Stadium II mit einer Kérper- 
linge von 1,650—1,800 mm!'). Im Laufe der weiteren Stunden dif- 
ferenzieren sich Kopf und Schwanzende immer deutlicher heraus, der 
Extremitatenhécker liegt genau seitlich in der halbierenden dorsoven- 
tralen Querlinie und stellt einen stumpfen kleinen Wulst dar, der an 
der Unterseite ein wenig eingedellt erscheint. Der ganze embryonale 
Koérper hat zu dieser Zeit eine Linge von 1,950—2,100 mm. Nach 
68 —96" ist das sog. Schwanzknospenstadium erreicht, an dessen Ende 
die ersten Bewegungen der Larve auftreten. In diesem Schwanz- 
knospenstadium ist die Larve 1,950—2,475 mm lang. Bei einer 
Wasserwirme von 20° kann eine solche Larve in 5" 0,150 mm 
wachsen. Nach weiteren 24" nimmt infolge gréBeren Lingenwachs- 
tums der embryonale Kérper innerhalb der Eihiille eine stark ge- 
kriimmte Haltung an und ist daher ohne deren Eréffnung nicht mehr 
meBbar. LaBt man nach kiinstlicher Eréffnung der Hiille die Larve 


‘) Simtliche Messungen wurden mit Winkels Okularmikrometer vorge- 
nommen. 
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ausschliipfen, so kann sie schon am 4. Tage nach Beginn der Gastru- 
lation aktiv frei im Wasser kreisende Bewegungen ausfiihren. Die 
Gesamtlinge einer derartigen Larve betrug in einem Falle 5,400 mm; 
am 5. Tage nach Beginn der Gastrulation war sie 6,675 mm lang, 
die Extremititenknospe bereits an der Basis 0,300 mm breit und ins- 
gesamt 0,225—0,500 mm lang. Am 6. Tage ist die Extremititen- 
knospe, am AuBenrand gemessen, 0,750 mm lang, die Gesamtlinge 
des Tieres 7,650 mm. 

Etwa 7 Tage nach vollig beendeter Gastrulation schliipfen die 
Larven aus der Eihiille und haben eine Lange von 7,8—8,4 mm, die 
Vorderextremitét ist bereits 0,750—0,825 mm lang und zeigt an 
ihrem distalen Ende eine seichte Kerbe als Andeutung der beiden 
ersten sich entwickelnden Finger, auch der stumpfe kleine Buckel des 
in Entwicklung begriffenen 3. Fingers ist am ulnaren Rand sichtbar. 
Nach weiteren 24", also am 8. Tage, ist die Extremitit 0,900 bis 
1,050 mm lang, hat deutlich den 1. und 2. Finger entwickelt und 
weist auch eine etwas stirkere Hervorwélbung am ulnaren Rand als 
beginnende Sprossung des 3. Fingers auf. Am 9. Tage ist die Ex- 
tremitait in Ober- und Unterarm gesondert, der Humerus ist 0,450 mm 
lang, der Unterarm einschlieBlich der Lange des 2. Fingers 0,750, der 
2. Finger selber 0,375 mm lang. 

Die Temperatur scheint nur in héheren Extremen EinfluB auf die 
Schnelligkeit der Entwicklung zu besitzen, so entwickelte sich bei 15° 
ein Zweizellstadium in 51/2" zur grobzelligen Morula, dasselbe aber 
brauchte bei 25° nicht kiirzere Zeit, desgleichen wurde dieselbe Ent- 
wicklungszeit bei den verschiedenen Temperaturen bis zur Blastula 
innegehalten. Andererseits kénnen aber auch betriichtliche Schwan- 
kungen der Entwicklungszeiten vorkommen, so verstrichen bei 17° 
zwischen Eiablage und beendeter Gastrulation einmal iiber 48", ein 
andermal bei 25° gegen Erwarten nur 24". Auch die Lingenmabe 
der Larven, die unter denselben Existenzbedingungen gehalten wur- 
den, zeigen ziemliche Unterschiede. So entwickelte sich z. B. aus 
einem Zweizellstadium bei 25° nach 7 Tagen eine Larve von der 
Gesamtlinge 7,8 mm, eine andere zu 7,5 mm. Die Linge der Ex- 
tremititen der ersteren betrug 0,750, der letzteren 0,675 mm. 

Zusammenfassend ergeben sich demnach sowohl gewisse Schwan- 
kungen innerhalb der normalen Entwicklungszeit, wie auch Schwan- 
kungen in der GréBe der einzelnen Larven. Diese Ergebnisse, deren 
Wert, wie schon angedeutet, erst durch Untersuchungen an einem 
umfassenden Material gewinnen wiirde, sollen nichts neues bringen; 
fiel doch schon Carl Ernst v. Baer die auBerordentliche Verschieden- 
heit einzelner Embryonen derselben Tierart auf. Der Zweck dieser 
Feststellungen ist nur der, eine ungefaihre Vorstellung iiber den Zeit- 
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faktor zu gewinnen, um z. B. zu wissen, wieviel Zeit ein T'riton-Ei de: 
Stadiums C braucht, um in das Stadium I iiberzugehen oder wievie! 
Zeit verstreicht bis zur vollendeten Ausbildung einer Vorderextremitit 
weil diese Fragen in das vorliegende Problem hineinspielen, genauer: 
Angaben aber in der Literatur fehlen. 

Temperaturen von 35—37° schiidigen die Entwicklung so, dali 
die Larve nur Stadium II erreicht und dann eingeht, wobei die Me- 
dullarwiilste unregelmaBige Rinder bekommen. 

Stark entwicklungshemmend wirkt aber natiirlich Eisschranktem- 
peratur von 5—6° C. Liegt z. B. zwischen Stadium C und Stadium | 
im Durchschnitt ein Zwischenraum von 3—7", so verlingert sich 
diese Zeit bis auf 48", und das Schwanzknospenstadium wird nicht 
vor 8 Tagen erreicht. 

Was die Umweltfaktoren anbetrifft, so wurden siimtliche Unter- 
suchungen und Operationen im gewoéhnlichen Wiirzburger Leitungs- 
wasser vorgenommen, das sich durch besonders hohen Kalkgehalt aus- 
zeichnet. Das Fliissigkeitsquantum in den Zimmermann-Schilchen, in 
denen die Larven sich entwickelten, betrug ca. 25 cem und wurde 
tiiglich oder jeden 2. Tag erneuert; Durchrieselungen der Schilchen 
mit Luft hatten keinen besonders entwicklungsférdernden EinfluB. Die 
durchschnittliche Wassertemperatur betrug, wie angegeben, 17— 20°; 
niemals wurden die Tiere direktem Sonnenlicht ausgesetzt, standen 
aber in ihren Schilchen in der Nahe eines groBen lichten Fensters. 
Gefiittert wurden simtliche Larven mit Enchytriien. 

Vergleichsweise habe ich die normale Entwicklung mehrerer Am- 
blystoma-Larven beobachtet') und hier die merkwiirdige Feststellung 
machen kénnen, daB die Extremitaét in einem viel héheren Alter der 
Larve erst zur Entwicklung gelangt, so daB gerade in dieser Hinsicht 
zwischen diesen beiden Urodelen wichtige Unterschiede bestehen, auf 
deren Bedeutung ich bei Beschreibung der spiteren Versuchsergeb- 
nisse noch zuriickkommen werde. Erwiihnen will ich, daB die Eier 
und Larven sich unter genau denselben Umweltfaktoren entwickelten, 
wie die von Triton. Am 16. Tage nach der Eiablage ist bei Ambly- 
stoma noch keine Extremitaét entwickelt, sondern erst eine ganz win- 
zige Knospe sichtbar von 0,300 mm Héhe, wahrend bei Triton schon 
am 9.—10. Tage die Extremitat voll entwickelt und in Ober- und 
Unterarm gesondert ist. Die Liinge ist absolut nicht viel gréBer, als 
die bei Triton erwihnte am 5. Tage nach der Gastrulation oder ca. 
6 Tage nach der Eiablage. Bei 7'riton wichst die Extremitaét auch 
mehr, wenn man so sagen kann, als Teil des Organismus heraus, d. h. 


') Die befruchteten Amblystoma-Eier verdanke ich der groBen Liebens- 
wiirdigkeit von Herrn Geheimrat Kallius, wofiir ich ihm an dieser Stelle noch- 
mals meinen besten Dank sage. 
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die Pigmentation der Dorsalseite schlieBt sich eng an die des Ge- 
samtk6rpers an, wahrend bei Amblystoma die Knospe mit ihrer weib- 
lich blassen Farbe sich scharf von dem dunkel pigmentierten K6rper 
und den Kiemen abhebt. Diese Unterschiede zwischen den beiden 
Amphibien bestehen auch noch in den niichsten Tagen in erhdhtem 
MaBe weiter, insofern als bei Triton ein beschleunigtes Wachstum der 
Extremitiét einsetzt, das bei Amblystoma ausbleibt. Wiachst die Ex- 
tremitaét bei 7'riton am 7. Tage nach der Eiablage auf 0,750 mm an, 
am 8. auf 0,825, am 9. auf 1,050 und ist sie an diesem oder am 
10. Tage véllig entwickelt und in Ober- und Unterarm differenziert, 
so steht bei Amblystoma vom 16.—19. Tage die Entwicklung der Ex- 
tremitaét vollig still, wihrend die Gesamtliinge des K6rpers in dieser 
Zeit von 12,0 auf 13,2 anwiichst. Erst am 20. Tage ist eine Zu- 
nahme der Extremititenliinge um 0,075 mm festzustellen. 28 Tage 
nach der Eiablage ist die Extremitiét 0,823 mm lang, hat noch die- 
selbe weiBliche Farbe wie zu Beginn der Entwicklung und zeigt 
noch keine Fingerentwicklung am distalen Ende. Der ulnare Rand 
ist nach dorsomedial, der radiale nach ventrolateral gekehrt. Das 
distale Ende des Stummels ist in der Mitte leicht zugespitzt. Nach 
weiteren 5 Tagen, also nach insgesamt einer Entwicklungszeit von 
iiber einem Monat, setzt die Fingerentwicklung ein, die also bei 
Triton schon am 8. Tage deutlich sichtbar ist. Um diese Zeit ist 
die Extremitiét bei Amblystoma 1,125 mm lang, die Gesamtlinge des 
Tieres 15,0 mm. Die Haltung der Extremitiat ist auch anders als bei 
Triton; sieht man bei Triton die beiden zuerst sich entwickelnden 
Finger deutlich nebeneinander liegen, den ulnaren zweiten, etwas langeren 
Finger medial neben dem kiirzeren ersten radialen, so decken sich 
diese beiden bei Amblystoma vollstiindig, der ulnare liegt ganz dor- 
sal, der radiale ventral. Die Unterschiede in der Pigmentation wur- 
den schon erwiihnt. 

Es ergibt sich demnach das proportionale Verhaltnis der Extre- 
mititenlinge zur K6rpergesamtlinge zur Zeit der Entwicklung der 
,050 
9,15 


, d. h. die absolute Lange der Extremitit 


beiden ersten Finger bei Triton am 8.—9. Tage , bei Ambly- 


1,125 
15,0 
ist zur Zeit der Herausdifferenzierung der beiden ersten Finger fast 
die gleiche; die Differenzierung setzt aber bei beiden Urodelen in 
ganz verschiedenen Zeiten ein; die relative Linge der Extremitiit 
steht daher zur Gesamtlinge des Kérpers in einem anderen propor- 
tionalen Verhiiltnis. Weitere Einzelheiten tiber Wachstumsgeschwin- 
digkeiten der Unterabschnitte der Extremitat werden bei den Ver- 
doppelungen angegeben werden. 


stoma am 33. Tage 
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Nach diesen kurzen Angaben der normalen Entwicklungszeiten de: 
Larven wie der Extremititen, sowie der Milieufaktoren sollen zuerst 
die Operationsarten besprochen werden, die im AnschluB an die Unter- 
suchungen von Harrison eine Kliirung des am Ende der Einleitung 
skizzierten Problems zu bringen versprechen. 


I. Kapitel. 

Extremitiitenknospen-Transplantationen an Triton taeniatus 

im Schwanzknospenstadium. 

Die Anregung zu diesen Versuchen verdanke ich meinem hoch- 
verehrten Chef, Herrn Professor Braus, der mich auch in simtliche 
Kinzelheiten der komplizierten Technik und der Operationsmethoden 
eingefiihrt hat. Ich erfiille hier im Beginn der Arbeit die angenehme 
Pflicht, Herrn Professor Braus fiir sein groBes Interesse und seine 
zahlreichen Ratschlige meinen aufrichtigen Dank zu sagen. 

Insgesamt liegen den folgenden Untersuchungen 147 Transplan- 
tationen im Schwanzknospenstadium zugrunde, deren Ergebnisse, so- 
weit sie die heterotopischen Transplantationen betreffen, in diesem 
Kapitel beschrieben werden sollen, wiihrend im zweiten Kapitel die 
Operationen zur Besprechung kommen, die in einem wesentlich frii- 
heren Entwicklungsstadium ausgefiihrt worden sind. Beziiglich der 
Terminologie wurden die Begriffe orthotopisch, heterotopisch, homo- 
pleural und heteropleural im Harrisonschen Sinne gebraucht '). 

Tabelle I gibt eine kurze Ubersicht der ausgefiihrten Transplan- 
tationen. 

Was die GréBe des entnommenen Materials anbetrifft, so gibt 
Harrison an, daB er bei Amblystoma einen Kreisschnitt von 3!/2 So- 
miten - Durchmesser 0,9 mm, unterhalb des 3., 4., 5. und 1/26. So- 
miten ausfiihrte und sowohl Ectoderm wie Mesoderm entnommen 
hat, das dann unter bestimmter Drehung hinter die normale Knos- 
penanlage eines anderen gleichalterigen Tieres transplantiert wurde. 

Bei Triton ist die Abzihlung der Somiten wegen ihrer unscharfen 
Abgrenzung gegeneinander sehr erschwert. Erst unmittelbar oberhalb 
des hinteren Randes des Kiemenwulstes wird ein Somit sichtbar, 
hinter den sich drei weitere anschlieBen, die in ihrer Liingsausdeh- 
nung zugleich auch der Breite des dorsalen Randes des entnommenen 
Materials entsprechen. Phot. Nr. | und Skizze Nr. 3 geben eine Vor- 
stellung von der Lage der Extremitiitenknospe ventral von den erwihn- 


') Samtliche Fille, die Verdoppelungen lieferten, werden in dieser Arbeit 
nicht besprochen, sondern die Einzelheiten mit den sich daran kniipfenden 
Problemen in einer besonderen Mitteilung erscheinen; dort werden auch die 
Ergebnisse der orthotopischen Transplantationen einer genaueren Analyse 
unterzogen. 
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ten drei Somiten. Man sieht auch, daB der dorsal vom Kiemenwulst ge- 
legene Somit in diesen Bereich noch mit hineinreicht. Zwischen 
Kiemenwulst und Extremititenknospe liegt eine tiefe Bucht, die das 
Auftinden der Operationsstelle erleichtert. Bei einer Gesamtliinge des 
Tieres von 2,47 mm betriigt die Breite der Extremitiitenknospe 0,45 mm 

Die Knospe wurde mit einem besonders zugeschirften Star-Lan- 
zettmesserchen rings umschnitten und da Pigmentmarken, die Dor- 
sal- und Ventralseiten unterscheiden, véllig fehlen, mubte auf winzige 
Unebenheiten des Schnittrandes besonderes Augenmerk gerichtet wer- 
den, damit bei Verpflanzung auf die andere Larve die Drehung der 
Knospe absolut sicher beobachtet werden 
konnte. Harrison erwiihnte, dab ihm Pig- 
mentationen der Knospe als Orientierung 
bei der Einpflanzung dienten; leider fehlen 
r derartige lokalisierte Pigmentationen oder 
4 stiirkere Pigmentanhiufungen an der Knospe 


bei Triton véllig. Stets wurde Ectoderm und 





Mesoderm entnommen, welch letzteres sich 
Phot. Nel. Extremitatenknospen 
fransplantation im Schwanzknos 
penstadium. Die Larve reehts. weiblichen Eetoderm abhebt. Die orthoto- 
deren Kopt nach unten gerichtet 


ziemlich deutlich von dem etwas _ helleren, 


st. ist das Entnahmetier. Die Pische Implantation wurde nach griindlicher 
Grube hinter dem agrees Reinigung des Wundbettes und volliger Ent- 
stellt die Stelle ir in er die ‘ 

Knospe entnommen ist, Letztere fernung von Ectoderm und Mesoderm aus- 


wurde der anderen Larve aut der 


gefiihrt. Die heterotopische Implantation 


hiten Koérperseite implantiert 
so dab hier 3 Hécker sichtbar erfolote, sofern nicht besondere Ziele ver- 
sine ler Kiemenwulst, dahinter . a 
lie normale Extremitatenknospe folgt wurden, die spiiter erwihnt werden, 
und ee vee lic implantierte im allgemeinen hinter den Ort der normalen 
KR Dhorspe 


Extremitiitenknospe, wobei zum mindesten 
ein Somit Zwischenraum gelassen wurde. Es ergeben sich somit fiir die 
orthotopisch und heterotopisch implantierten Knospen zwei Zentren 
Skizze 3). Die Photographie Nr. 1 soll eine Vorstellung geben vom 
\ussehen der Larven nach beendeter Operation. 


a Hiterotopisch homo ple urale dorsodorsals Transplantation. 

Bei dieser Operationsart wird lediglich eine Knospe hinter die 
normale der gleichen Seite ohne Drehung implantiert. Insgesamt 
wurden 7 derartige Operationen ausgefiihrt. Von diesen 7 gingen 
3 Larven zugrunde, 4 entwickelten verdoppelte Extremititen, deren 
Besprechung an anderer Stelle erfolgen wird. 

2. Heterotopische homopleurale dorsoventrale Transplantation. 
Bei dieser Operationsart wird die Knospe nach Drehung um 180” 


hinter die normale derselben Seite implantiert. 
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Insgesamt wurden 26 Operationen ausgefiihrt, von denen 6 ein 
positives Resultat ergaben. Dreimal entwickelten sich einheitliche 
Extremititen, dreimal Verdoppelungen, der Rest der Larven ging zu- 
grunde. 

Bei der unter Rubrik L beschriebenen Operationsform wurde ledig- 
lich die Extremitiitenknospe ohne irgendeine Drehung implantiert; es 
konnte daher auch nicht eine bestimmte Wachstumsrichtung beob- 
achtet werden, die sich auf Grund endogener Eigenschaften der Knospe 
selber oder unter dem Einflu des Milieus entfaltete. Bei der jetzt 
zur Besprechung kommenden Transplantationsart aber wurde z. B. 
eine rechte Knospe auf der rechten Seite der Larve um LS0" ge- 
dreht und dann heterotopisch implantiert; d. h. es wurde nicht nur 
dorsal und ventral, sondern auch vorn und hinten vertauscht. 

Aus den Harrisonschen Ergebnissen geht hervor, dali die Vorn- 
Hintenpolaritat im Schwanzknospenstadium von Amb/ystoma fest de- 
terminiert ist, und es stiinde demnach zu erwarten, dab, wenn diese 
Eigenschaft auch Triton besitzen wiirde, in unserem Falle die Extre- 
mitit nach vorn wachsen miibBte. Die merkwiirdigste Eigenschaft der 
Extremitiitenknospe bei einer Amb/ystoma-Larve im Schwanzknospen- 
stadium ist nun aber die Méglichkeit der Inversion der Seitenqualitit 
bei Tausch von dorsal und ventral. Uber diese beiden Probleme der 
Determination der Vorn-Hintenpolaritiat und der Dorso-Ventralpola- 
ritat kénnte also die vorliegende Operationsart Auskunft geben. 

Bei Nr. 20 wurde die rechte Knospe einer Larve explantiert und 
dann demselben Tier unter Beriicksichtigung von etwa zwei Somiten 
Zwischenraum wieder eingepflanzt. Nach 16 Tagen wuchs die Knospe 
lateral-dorsalwiirts aus, nicht, wie zu erwarten war, nach vorn und 
zeigte bereits nach weiteren 4 Tagen die Andeutung der ersten Finger. 
Beim Kriechen des Tieres wurde lediglich der Regenerationsstumpf 
benutzt. selbst in dem kiimmerlichen Zustand, in dem er sich um 
diese Zeit befand. Die voll entwickelte implantierte Extremitit blieb 
auch spiterhin véllig bewegungslos. Obgleich die motorische Funktion 
ausgeblieben war, konnte doch einwandfrei nachgewiesen werden, dal 
durch zartestes Bertihren der Oberfliiche des Implantats Abwehrbewe- 
gungen in dem normalen Regenerationsstumpf ausgelést wurden, so 
dal} also sicherlich sensible Nerven in das Implantat hineingewachsen 
sein miissen. Nach insgesamt 27 
dorsalwiirts, der Winkel war nach ventral offen, der Handriicken nach 


Tagen stand der Ellenbogen nach 


vorn gerichtet, die Palma nach hinten. An der Pigmentation und der 
Krimmung der Finger konnte man erkennen, dab die Extremitit ihre 
Seitenqualitaét behalten hatte, eine rechte geblieben war, deren  pig- 
mentierte Dorsalseite vorn lag. Fiir das vorliegende Problem soll 
aber dieser Fall weder im positiven noch negativen Sinne verwendet 
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werden, weil die primiire Auswachsrichtung des Stumpfes nach lateral- 
dorsal und nicht nach vorn, die spiitere Haltung des Ellenbogens, die 
Anordnung des Pigmentes, die Stellung der Finger dafiir sprechen, 
daB die Knospe nicht um 180°, sondern nur um 90° gedreht sein 
mubte. Bekriftigt wird diese Vermutung auch durch Beobachtung des 
Falles Nr. 125 und 128. 

Dieser Fall 125 ist insofern ein Gegenstiick zu Nr. 20, als hier die 
Wachstumsrichtung nach vorn unten deutlich 11 Tage nach der Opera- 
tion zu erkennen war. Leider blieb die Extremitiit kiimmerlich und die 
Larve ging am 16. Tage ein, so dab die Weiterentwicklung der Ex- 
tremitit nicht mehr beobachtet werden konnte. Doch zeigte der 
Stummel noch ganz schwache Andeutungen eines nach hinten oben 
offenen Ellenbogenwinkels. Dementsprechend war die Pigmentation 
bei ventraler Betrachtung des Tieres sichtbar, d. h. die Extremitiit 
hatte sich so entwickelt, wie es nach einer Drehung um 180° zu er- 
warten wire, wenn keine Inversion und auch keine Rotation eintritt: 
die dorsale Seite ist eben nach ventral zu liegen gekommen. Wachs- 
tumsrichtung, Lage des Pigmentes und Ellenbogenwinkels zeigen sicher 
an, dal die Extremitit geblieben ist, was sie war. Betont werden 
mub aber, daB das Implantat kiimmerlich blieb und nicht den Ent- 
wicklungsgrad der normalen Extremitiit erreichte. Deswegen kann 
auch diesem Fall keine volle Bedeutung zukommen. 

Nr. 128 reiht sich dem eben besprochenen Fall vollkommen an. 
Auch hit wuchs das Implantat 11 Tage nach der Operation nach 
vorn und zeigte bei dorsaler Betrachtung keine Pigmentation. Um 
nun klarere Vergleichswerte zu besitzen und die verschiedenen Groben 
der sich entwickelnden GliedmaBen exakter festzustellen, wurden bei 
diesen Tieren in derselben Weise wie bei den friiher untersuchten 
normalen Larven mit Hilfe von Winke/s Okularmikrometer Messungen 
der GliedmaBen vorgenommen. Es betrug 16 Tage nach der Ope- 
ration die Lange der beiden normalen Extremititen 0,975 mm, an 
diesem Tage waren die beiden ersten Finger und der dritte andeu- 
tungsweise eniwickelt. Das Implantat ragte als kleiner Stumpf aus 
der seitlichen Bauchwand heraus, hatte deutliche Wachstumsrichtung 
nach vorn und besa am distalen Ende eine nach vorn-medial ge- 
richtete Spitze. Die Gesamtlinge des Stumpfes betrug 0,525 mm. 
t Tage spiiter betrug die Liinge des normalen Humerus 0,675 mm, 
des Unterarmes 1,050 mm, wihrend die gesamte implantierte Extre- 
mitit nur O.S25 mm lang war und auber einem in Verlingerung des 
Stumpfes gelegenen Finger nur ganz schwache Andeutungen weiterer 
Fingerbildung am Aubenrand besab. Nach weiteren 2 Tagen hatte 
sich die normale Extremitit nicht wesentlich vergréBert, die implan- 


tierte war auf 1.125 mm angewachsen, d. h. sie war nur um 0,075 mm 
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linger als der normale Unterarm. Die Finger hatten sich jetzt aber 
deutlicher herausdifferenziert, so dali man den ersten, zweiten und 
den stumpfen Ansatz vom dritten erkennen konnte. Es ergab sich 
somit, dal der erste Finger nicht wie der der normalen Extremitit 
um vorderen Rand sab, sondern am hinteren. Hinzu kam, dab det 
weitaus grobte Teil der nach dorsal gerichteten Fliiche des Implan- 
tats pigmentfrei war, also der Volarseite angehérte. Somit stand also 
die implantierte Extremitét genau wie im vorher beschriebenen Fall 
Nr. 125: sie war einmal nach vorn gewachsen, und da sie in allen 
ihren tbrigen Eigenschaften ihre Seitenqualitiét gewahrt hatte, kehrte 
sie somit auch ihre Volarseite nach dorsal. Endlich war sie wie dort 
vollig unterentwickelt. Die Extremitiiten dieser beiden Fille zeigen 
somit keine Inversion, keine Rotation und sind in ihrer Gesamtheit 
unterentwickelt. 

Betrachten wir diese Fille zusammenfassend, so weisen sie auf 
vewisse Unterschiede hin gegeniiber den Befunden, die //arrison bei 
Amblystoma erhielt. Dort ergaben unter. 31 Operationen 12. ein posi- 
tives Resultat, unter denen 11 einzelne Gliedmaben und nur eine 
einzige Verdoppelung sich befanden.  Infolge Inversion der dorso- 
ventralen Polaritit waren diese einzelnen Gliedmaben wirtsseitenver- 
kehrt, d. h. es entwickelte sich z. B. auf der rechten Seite des Kor- 
pers aus der um ISO” gedrehten Knospe eine linke Extremitiit. 

Die Fille Nr. 20.125 und 128 scheinen nun folgendes zu zeigen. 
Die feste Determination der Vorn-Hintenpolaritit ergibt sich deutlich 
aus der Wachstumsrichtung nach vorn bei Nr, 125 und 128. Dab 
diese Polaritaét tatsiichlich endgiltig determiniert ist, bestaitigen zahl- 
reiche weitere Experimente, die spiter besprochen werden, besonders 
auch die Transplantationen auf den Kopf, die vollentwickelte, kriftige 
Extremititen lieferten. Was die dorsoventrale Polaritat anbetrifft, so 
haben gerade die beiden letzterwihnten Fille gezeigt. das das Pig- 
ment, das normalerweise stets dorsal liegt, am Implantat nur bei Be- 
trachtung von der ventralen Seite sichtbar wird, d. h. also, daB die 
Extremitit die Orientierung, in der sie eingepflanzt wurde, beibehalten 
hat und nicht invertiert worden ist. Allerdings war die weitere Aus- 
bildung der Implantate, wie bereits erwihnt, bei diesen beiden Fillen 
sehr kiimmerlich und daher eine Rotation, die auch ohne Inversion 
diese urspriinglich normale dorsoventrale Orientierung hatte wieder- 
herstellen kénnen, ausgeblieben. Auf diesen Rotationsvorgang komme 
ich bei den orthotopischen Transplantationen zu sprechen. 

Zur Frage nach der endgiiltigen Determination der Vorn-Hinten- 
und der Dorso-Ventralpolaritit kénnen nun diese erwiihnten Fille 
nur unter Vorbehalt als Beweise herangezogen werden, da die Im- 
plantate keine wahren Vollextremitiiten der Lange, der Ausbildung 
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der Finger und des Ellenbogens nach lieferten. Die Lage der Vol! 
extremitit bei Nr. 20 wurde bei Beschreibung des Falles zu_ erklire: 







versucht. 






3. Hete roto pische hetero ple urale dorsodorsals Transplantation. 






Bei dieser Operationsart wird die Knospe hinter die normale de: 






anderen Seite unter Tausch von vorn und hinten implantiert. Dir 






Ergebnisse miissen daher von Bedeutung sein fiir die Erkenntnis, ob 






es eine fest determinierte Vorn-Hintenpolaritit gibt oder nicht. 






Ferner bezogen sich die beiden bisher erwaihnten Transplantationen 






lediglich auf Verlagerung der Knospe auf einen anderen Ort derselben 






Seite; bei den beiden im folgenden zur Besprechung gelangenden 






Operationsarten wird zugleich auch auf die entgegengesetzte Seite de: 






Larve implantiert. Insgesamt wurden 10 Operationen ausgefiihrt, von 






denen 6 ein positives Resultat lieferten. Fiinfmal entwickelten sich 






einheitliche Gliedmaben, einmal eine Vordoppelung, 3 Larven gingen 






zugrunde, einmal entwickelte sich ein verkiimmertes Glied. 






: Nr. 34 soll wegen der bilateralen Mibbildung der beiden normalen 





Extremititen hier erwihnt werden; das Implantat blieb kiimmerlich, 






deswegen wurde der Fall auch auf Tabelle | nicht zu den positiven 






Ergebnissen gezihlt. 9% Tage nach der Operation zeigte die Larve 




















bei Betrachtung von der ventralen Seite an Stelle des Implantats 
einen kleinen Kegel. dessen Spitze nach lateral und ein wenig nach 
vorn gerichtet war, bei dorsaler Betrachtung wurde das Implantat von 


der normalen Gliedmabe tberlagert. Die Form dieser auswachsenden 





implantierten Knospe war somit im Vergleich mit den mehr zylinder- 
formigen, linger gestreckten normalen Gliedmaben nicht iiberein- 
stimmend, auch die GesamtgréBe war bedeutend kleiner, so dab in 
diesem Fall Entwicklungsst6rung vorliegt, die das Ergebnis triiben 
mub. Nach weiteren 4 Tagen hatten die beiden normalen Glied- 


/ maBen je ihre drei Finger entwickelt, wahrend das Implantat nut 
4 ein stumpfes abgerundetes Gebilde darstellte und etwa so gro} war 
1 wie der normale Humerus derselben Seite. Nach weiteren S Tagen 

. hatten sich merkwirdigerweise an beiden normalen Extremitiiten 


dieses Tieres symmetrische Deformitiiten entwickelt in Form von vier 
nicht gleich langen, unregelmaibig gestalteten Fingern: erster und 
dritter Finger waren linglich, zweiter und vierter kiimmerlich ent- 
wickelt, die Hand selbst war eigentiimlich verbreitert. Zur selben 
Zeit fehlten am Implantat immer noch die Finger. Nach weiteren 
5 Wochen war an der normalen linken Extremitit eine Syndaktylie 
des 2. und 3%. Fingers eingetreten, an der normalen rechten eine 
starke Verkriimmung des 2. Fingers nach medial. Zu dieser Zeit 
hatte sich an der Hand des implantierten Glieds ein sehr langer 
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yweiter Finger entwickelt, an dessen Basis zwei winzige Stummel 
senkrecht abstanden. Diese Fingerstellung blieb auch noch iiber zwei 
weitere Monate bestehen, im Laufe derer sich besonders der zweite 
in Verlingerung des Unterarms gelegene noch bedeutend verlingert 
hatte. Das Glied stand als Ganzes senkrecht vom Kérper ab, so dal} 
die Seitenqualitat unklar blieb. Die Haltung der normalen rechten 
Extremitiitt war auch nicht typisch, insofern als der Ellenbogen nach 
dorsal gekehrt war und dementsprechend die Vola nach hinten oben 
offen. Die Syndaktylie zwischen zweitem und drittem Finger der 
normalen linken Extremitit hatte sich bedeutend verdickt. Somit 
stellt dieser Fall die merkwiirdige Erscheinung einer beiderseitigen 
Mibbildung der normalen vorderen Extremititen dar, ohne dab iiber 
die Ursache irgendwelche Angaben gemacht werden kénnten. 

Bei Nr. 45 entwickelten sich an der implantierten Gliedmabe friih- 
zeitig statt drei Finger vier, von denen der zweite nicht, wie normal, 
der langste war, sondern der erste. Dieser war nach ventral gerichtet, 
der vierte nach dorsal, die Vola wurde nach vorn gehalten. Die Aus- 
hildung des Gesamtgliedes als solches war sehr schwiichlich, was viel- 
leicht auch mit der geringen Lebensfahigkeit des Entnahmetiers zu- 
sammenhing, das nur sehr kiimmerlich sich weiter entwickelt hatte. 
Die primiire Auswachsrichtung am 5. Tage nach der Operation war 
mehr seitlich von der Kérperwand abstehend als nach vorn gerichtet. 
Jedenfalls ergab die Haltung der Hand bei Richtung der Vola nach 
vorn, wobei der erste Finger nach ventral, der vierte nach dorsal 
verichtet ist, da auf der rechten Kérperseite eine solche Haltung 
nur von einer linken Hand eingenommen werden kann, eine rechte 
wiirde entweder die Vola nach vorn richten, dann aber den ersten 
Finger nach dorsal oder bei Richtung des ersten Fingers nach ven- 
tral die Vola nach hinten. Somit war also die Gliedmabe geblieben, 
was sie war, eine linke auf der rechten Korperseite. 

Um so deutlicher konnte die Auswachsrichtung nach vorn in Nr. 46 
beobachtet werden 10 Tage nach der Operation. Zu dieser Zeit zeigten 
sich hier auch schon die ersten beiden Fingeranlagen. Nach einer 
weiteren Woche war die Haltung der vollentwickelten implantierten 
Extremitat zu der normalen rechten dieser Seite vollkommen spiegel- 
hildlich, d. h. die Extremitit hatte ihre Ursprungsseitenqualitit bei- 
behalten. Der Ellenbogen wurde nach vorn und ein wenig dorsal- 
wirts gehalten, die Vola nach ventral und ein wenig nach vorn. Die 
Tatsache, dab die Seitenqualitiit nicht geandert war, ergab sich auch 
aus der Entwicklung der Finger, von denen der dritte, als letzter am 
ulnaren Rande, hier also am vorn gelagerten Rande zur Entwicklung 
gvelanete. Zwischen der normalen rechten Extremititenanlage und 
der implantierten Knospe war hier ein Zwischenraum von drei Somiten 
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belassen worden, so dal} die nach vorn wachsende GliedmaBe der 
vor ihr liegenden Humerus der normalen nicht tiberkreuzen konnte 

Die Wahrung der Seitenqualitat der Extremitit ergab sich weiter- 
hin einwandfrei aus Nr. 47. Hier wurde }> Wochen nach vorge 
nommener Transplantation der Ellenbogen nach dorsal gehalten, dic 
Vola nach vorn, eine Haltung, die auf der rechten Korperseite nur 
von der linken Gliedmabe eingenommen werden kann. Uber dix 
primaire Auswachsrichtung fehlte leider in diesem Fall ein Vermerk 
im Protokollbuch. 

Eindeutige Beweise aber der festen Determination der Vorn-Hinten- 
polaritat lieferten die drei niichsten Fiilie. 

Die Seitenqualitaét bei Nr. 57 war klar er- 
kennbar an der Anlage der Finger. Der erste 
Finger lag am weitesten nach hinten, der 
dritte entwickelte sich zuletzt, und zwar am 
vorderen Rande der Hand. Eine derartige 
Reihenfolge der sich entwickelnden Finger ist 
somit der Reihenfolge an der gleichseitigen 
normalen Extremitiit gerade entgegengesetzt 
spiegelbildlich. Dieser Fall zeigt somit in 
Ubereinstimmung mit Nr. 45 und 47, daB die 
Phot. Nr.2. Fall Nr.57. Hetero. Extremitat geblieben war, was sie war, und 





topisehe heteropleurale = dad a tee 7 ay ische Jaa . 
fransplantation. Sehwanzknos.  Weiterhin auf Grund der typischen Wachstums 
penstadium. 5 Woehen nach  yiechtung nach vorn, dab die Vorn-Hinten- 
ler Operation Der schart na es os ti . . 

coin ‘eclteends Memes & polaritiét fest determiniert sein mub. Sel 
weist die Teste Determination — deytlich sind all diese Verhiltnisse auf det 
jer Vorn-Hintenpolaritat Die - - " ai 
Extremitat ist geblieben. was Photographie Nr. 2 zu sehen, die 5 Wochen 


sie war, in diesem Fall ne 


vechte. die sich auf der finken Hach der Transplantation angefertigt wurde. 

Korperseite entwickelt hat Bemerkenswert ist der scharf nach vorn wach- 
sende Humerus, der den normalen vor ihm 
liegenden tiberkreuzt,. der Ellenbogen selbst steht nach vorn dorsal, 
der Ellenbogenwinkel ist dementsprechend nach hinten unten offen 
Die vollig normal ausgebildete Hand zeigt den ersten Finger an ihret 
radialen Seite, gerade in den Ellenbogenwinkel der normalen Extremitiit 
hinein gerichtet und den kleinsten Finger an der ulnaren Seite. Die 
Vola steht nach ventral und etwas nach vorn. 

Diesem Fall reiht sich iibereinstimmend Nr. 74 an. Auch hier 
wird der normale Humerus von dem nach vorn wachsenden implan- 
tierten Glied tiberkreuzt, der Ellenbogenwinkel ist nach hinten unten 
offen; der Elienbogen selber steht nach vorn dorsal. Wie bei Nr. 57 
ist auch die Vola nach vorn und etwas ventral gerichtet. 

Das Ergebnis dieser Transplantationsart bestitigt somit hinsicht- 
lich der festen Determination der Vorn-Hintenpolaritat die Befunde 
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die Harrison bei Amblystoma punct. erhielt. Hier wuchsen unter 
28 Fallen 21 in anterodorsaler Richtung aus, die anderen, bei denen 
keine bestimmte Auswachsrichtung zu beobachten war, ergaben abor- 
tive Glieder. Die Stellung der Ellenbogen variierte etwas in den 
einzelnen Fallen, jedoch war sie im allgemeinen dorsoanterior, wie auch 
in meinen Fiillen. 

Am deutlichsten tritt die Tatsache der festen Determination der 
Vorn-Hintenpolaritiit in Erscheinung bei Verpflanzungen von Extre- 
mitiiten auf den Kopf. Die beiden hierher gehérigen Fille seien 
deswegen an dieser Stelle besprochen. Die Operation wurde an fiinf 
Larven ausgefiihrt, von denen drei bald nach dem Eingriff zugrunde 
vingen, bei den beiden andern, Nr. 30 und 54, wurde je die rechte 





Phot. Nr. 3. Fall Nr. 30. Transplantation einer Phot. Nr. 4. Fall Nr. 54. Dieselbe Operation 


rechten GliedmaBenknospe auf die linke Kopt wie bei Fall Nr. 30; 1 Monat nach der Trans- 
seite unter Tausch von vorn und _=hinten plantation. Beide Faille betretfen das Schwanz 
Schwanzknospenstadium Monate nach der knospenstadium. Der Ellenbogenwinkei ist nach 
Operation, Die Extremitét wichst typiseh nach lateral offen, der dritte Finger am u!naren Rande 
rn infolge dertesten Determination der Vorn entwickelte sich medial bezogen aut die Langs 
Hintenpolaritat achse des Tieres. Die Extremitat ist eine voll 


entwickelte rechte und beweist mit ihrer Wachs 
, , . ” > ti tumsrichtung die feste Determination der Vorn 
Knospe auf die linke Kopfseite Hintenpolaritiit 


zwischen Auge und Kiemenwulst 

unter Tausch von vorn und hinten implantiert. Bei Nr. 30 wurde die 
Knospe fast noch in den Kiemenbereich hineingesetzt, jedenfalls viel 
mehr nach hinten als bei Nr. 54. Trotzdem wuchsen 10 Tage nach 
der Operation am hinteren Rande des Implantats die Kiemenbiischel 
heraus, so dab die hervorsprossende Extremitiat zwischen Kiemen und 
\uge zur Entwicklung gelangte. Die Auswachsrichtung war typisch 
nach vorn lateral. Nach insgesamt 14 Tagen zeigte der Stummel 
bereits eine Andeutung eines nach hinten-lateral offenen Ellenbogen- 
winkels, so dali die Seitenqualitit dieser Gliedmabe als herkunftsge- 
mi zu bezeichnen wire. Allerdings blieb das Glied insofern rudi- 
mentiir, als keine eigentliche Fingerbildung stattfand, so dab dieser 
Fall eben nur beweisend sein soll fiir die erwailnte feste Determination 
der Vorn-Hintenpolaritit, die sich in der Wachstumsrichtung nach vorn 
zu erkennen gab, wie Phot. Nr. 3 deutlich zeigt. Erwahnt werden 
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soll noch, daB es gelang an durchleuchteter Extremitiat die Blutzirku 
lation in dieser GliedmaBbe zu beobachten. Der Blutstrom trat an 
vorderen Rande der Gliedmabe ein, bewegte sich diesen Rand entlang 
bis fast zur Spitze und kehrte am hinteren Rand wieder zum Kopi 
zurick. Blieb das Tier linger in Chloretonnarkose, so verlangsamt: 
sich der Blutstrom etwas, auch nahm die Zahl der kreisenden Ery- 
throcyten ab, wihrend im Gegensatz hierzu die Zirkulation in den 
Kiemen mit derselben Geschwindigkeit wie friiher vor sich ging. 
Sehr klar ist das Ergebnis des Falles Nr. 54. Bereits 6 Tage 
nach der Operation ist der hinterste Abschnitt des linken Auges vom 
vorderen Rand des auswachsenden Stummels tiberdeckt, und nac! 
weiteren 3 Tagen sind die beiden ersten Finger am distalen Ende 
der Gliedmabe sichtbar, zugleich auch die Anlage des dritten Fingers 
am ulnaren Rande, der in diesem Falle medial liegt. Die Pigment- 
fleckchen auf der Dorsalseite sind deutlich. Nach weiteren 4 Tagen, 
also insgesamt 13 Tage nach der Operation, ist der nach dorsomedial! 
stehende Ellenbogen deutlich ausgepriigt, zugleich sind auch dis 
3 Finger entwickelt, von denen der dritte, kleinste, medial steht. An 
der Seitenqualitét der Gliedmabe kann somit nicht gezweifelt’ werden, 
sie ist eine rechte geblieben und wichst in typischer Weise nach 
vorn, wobei sie das linke Auge des Tieres von dorsal véllig zudeckt. 


Vel. Phot. Nr. 4. 


/. Heteroto pisch hetero ple urale dorsoventral Transplantation. 
Bei dieser Operationsart wird die Knospe unter Tausch von dor- 
sal und ventral hinter die normale Knospe der andern Seite im- 





plantiert. 

Die Ergebnisse miissen insofern von groBer Wichtigkeit sein, weil 
gerade hier bei Amblystoma die Inversion der dorsoventralen Polari- 
tit am deutlichsten in Erscheinung tritt, eine urspriinglich rechte 
Knospe auf der linken Seite des Tieres in eine linke umgewandelt 


Kigentiimlichkeit zeigt. 
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{ wird und umgekehrt. Es fragt sich demnach, ob Triton auch dieselbe 
. ? 
| Insgesamt wurden 23 QOperationen ausgefiihrt, von denen % ein 
} 


positives Resultat lieferten. Von diesen entwickelten sich 4mal ein- 
heitliche Extremititen, 5mal Verdoppelungen, 9% Larven gingen zu- 


grunde, 4mal entstanden verkiimmerte GliedmabBen und eine Larve 
wurde zu anderen Zwecken fixiert. 

i Bei Nr. 44 hatte sich 6 Wochen nach der Operation eine defor- 
| mierte Extremitit gebildet mit miBgebildeter Hand und sehr spitzem, 
ca. 20° betragendem Ellenbogenwinkel. Deswegen kann dieser Fall 
nicht zur Beantwortung des vorliegenden Problems herangezogen 
werden, doch besteht die Méglichkeit, auf Grund des nach hinten 
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offenen Ellenbogenwinkels die Extremitiit im Sinne der spiiter zu be- 
sprechenden klaren Fille zu deuten. Die Hand besab 4 miBgebildete 
Finger, die als kurze Stummelchen dem zugespitzten kegelf6rmigen 
Ende des Unterarms seitlich ansaBen. Die Extremitiit im ganzen 
war auch im Vergleich zu der normalen gleichseitigen bedeutend 
kleiner. 

Viel deutlicher ist das Ergebnis in Nr. 65. Die Photographie Nr. 5 
vibt den Stand der Entwicklung des Gliedes 4 Wochen nach vorge- 
nommener Transplantation wieder. Die Reihenfolge der sich ent- 
wickelnden Finger geschah in der Weise, dal der letzte, kleinste, sich 
am ulnaren Rande der Hand entwickelte, der in diesem Fall vorn lag, 
d. h. die Extremitat war ein Spiegelbild der vor ihr liegenden nor- 
malen linken, hatte also ihre Seitenqualitat 
vewahrt und war eine rechte geblieben. Fin 
diese Tatsache spricht auch der nach hinten 
offene Ellenbogenwinkel. Dal die Hinde bei 
diesem Tier 4 Finger besaben, beruht auf det 
bereits schon friher erwahnten Eigentiim- 
lichkeit, da} mit dem Beginn des Aussprossens 
der hinteren Extremitiit ein vierter Finger an 
der Hand sich zu entwickeln beginnt. Die 
beiden hinteren Extremitiiten sind auf der phot Nr. 5. Fall Nr 65. Hetero 


topisehe heteropleurale dy 
fransplantation, sSchwanzknos 





Photographie als zwei kleine, weibe, scharf 
nach hinten wachsende Stummelchen zu er- — penstadium. Entgegen den Be 
° ° ° . . tunden bel Aw isto ! blieb ‘ile 
kennen. Leider fehlen bei diesem Fall die Drenwamesncibonanalieth des 
Glicdmabe gewalhrt kis ent 


Angaben tiber die primare Auswachsrichtung . ‘ 
wickelte sich ein rechtes Glied 
im Protokollbuch. vit der linken Seite 
Um nun einen vollig klaren Uberblick iibes 
die Gesamtbildung des Implantats und seine fortschreitende Entwicklung 
zu erhalten, wurden bei ein und derselben Larve in bestimmten Zeitab- 
stinden Photographien angefertigt. Eine Reihenfolge derartiger Bilder 
geben die Phot. Nr.6,7,8 des Falles Nr. 77 wieder. Bereits 8 Tage nach 
der Operation ist die Auswachsrichtung der implantierten Knospe nach 
hinten unten deutlich sichtbar zum Unterschied von der Auswachsrich- 
tung der normalen Knospe nach hinten oben. Phot. Nr. 6 zeigt diese 
Wachstumsrichtung des Implantats und gibt auch zu erkennen, wie die 
dorsale Seite der Knospe in ihnlicher Weise wie die der normalen 
linken Knospe pigmentiert ist. Diese Pigmentation war schon 2 Tage 
nach der Operation in Form zartester Piinktchen zu erkennen, die 
nach weiteren 3 Tagen nachdunkelten und an Grébe zugenommen 
hatten. Nach weiteren 4 Tagen, also insgesamt 12 Tage nach der Ope- 
ration, hatten sich am distalen Ende des gréBber gewordenen Stummels 
die beiden ersten Finger entwickelt, zugleich auch mit denen des 
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soll noch, daB es gelang an durchleuchteter Extremitit die Blutzirku- 
lation in dieser Gliedmabe zu beobachten. Der Blutstrom trat am 
vorderen Rande der Gliedmabe ein, bewegte sich diesen Rand entlang 
bis fast zur Spitze und kehrte am hinteren Rand wieder zum Kopf 
zuruck. Blieb das Tier linger in Chloretonnarkose, so verlangsamte 
sich der Blutstrom etwas, auch nahm die Zahl der kreisenden Ery- 
throcyten ab, wihrend im Gegensatz hierzu die Zirkulation in den 
Kiemen mit derselben Geschwindigkeit wie friiher vor sich ging. 
Sehr klar ist das Ergebnis des Falles Nr. 54. Bereits 6 Tage 
nach der Operation ist der hinterste Abschnitt des linken Auges vom 
vorderen Rand des auswachsenden Stummels iiberdeckt, und nach 
weiteren 3 Tagen sind die beiden ersten Finger am distalen Ende 
der Gliedmabe sichtbar, zugleich auch die Anlage des dritten Fingers 
am ulnaren Rande, der in diesem Falle medial liegt. Die Pigment- 
fleckchen auf der Dorsalseite sind deutlich. Nach weiteren 4 Tagen, 
ilso insgesamt 13 Tage nach der Operation, ist der nach dorsomedial 
stehende Ellenbogen deutlich ausgepriigt, zugleich sind auch die 
3 Finger entwickelt, von denen der dritte, kleinste, medial steht. An 


der Seitenqualitaét der Gliedmabe kann somit nicht gezweifelt| werden, 


sie ist eine rechte geblieben und wichst in typischer Weise nach 
vorn, wobei sie das linke Auge des Tieres von dorsal voéllig zudeckt. 


Vel. Phot. Nr. 4. 


f. Hitcrotopische hetero ple urale dorsoventral Transplantation. 

Bei dieser Operationsart wird die Knospe unter Tausch von dor- 
sal und ventral hinter die normale Knospe der andern Seite im- 
plantiert. 

Die Ergebnisse miissen insofern von grober Wichtigkeit sein, weil 
gerade hier bei Amblystoma die Inversion der dorsoventralen Polari- 
tit am deutlichsten in Erscheinung tritt, eine urspriinglich rechte 
Knospe auf der linken Seite des Tieres in eine linke umgewandelt 
wird und umgekehrt. Es fragt sich demnach, ob 7'riton auch dieselbe 
Kigentiimlichkeit zeigt. 

Insgesamt wurden 23 QOperationen ausgefiihrt, von denen 9 ein 
positives Resultat lieferten. Von diesen entwickelten sich 4mal ein- 
heitliche Extremititen, 5mal Verdoppelungen, 9% Larven gingen zu- 
grunde, 4mal entstanden verkiimmerte GliedmaBen und eine Larve 
wurde zu anderen Zwecken fixiert. 

Bei Nr. 44 hatte sich 6 Wochen nach der Operation eine defor- 
mierte Extremitit gebildet mit miBgebildeter Hand und sehr spitzem, 
ca. 20° betragendem Ellenbogenwinkel. Deswegen kann dieser Fall 
nicht zur Beantwortung des vorliegenden Problems herangezogen 
werden, doch besteht die Méglichkeit. auf Grund des nach hinten 
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offenen Ellenbogenwinkels die Extremitat im Sinne der spiiter zu be- 
sprechenden klaren Fille zu deuten. Die Hand besali 4 mibgebildete 
Finger, die als kurze Stummelchen dem zugespitzten kegelf6rmigen 
Ende des Unterarms seitlich ansaBben. Die Extremitit im ganzen 
war auch im Vergleich zu der normalen gleichseitigen bedeutend 
kleiner. 

Viel deutlicher ist das Ergebnis in Nr. 65. Die Photographie Nr. 5 
gibt den Stand der Entwicklung des Gliedes 4 Wochen nach vorge- 
nommener Transplantation wieder. Die Reihenfolge der sich ent- 
wickelnden Finger geschah in der Weise, dal} der letzte, kleinste, sich 
am ulnaren Rande der Hand entwickelte, der in diesem Fall vorn lag. 
d. h. die Extremitit war ein Spiegelbild der vor ihr liegenden nor- 
malen linken, hatte also ihre Seitenqualitiit 
vewahrt und war eine rechte geblieben.  Fii 
diese Tatsache spricht auch der nach hinten 
offene Ellenbogenwinkel. Dab die Hinde bei 
diesem Tier 4 Finger besaben, beruht auf det 
bereits schon friiher erwihnten  Ejigentiim- 
lichkeit, das mit dem Beginn des Aussprossens 
der hinteren Extremitit ein vierter Finger an 





der Hand sich zu entwickeln beginnt. Die 
beiden hinteren Extremititen sind auf der phot Nr. 5. Fall Nr 65. Hetes 


° . ° ° Opis ‘ heteroplet ale 
Photographie als zwei kleine, weiBe, scharf '" Aa or - 
Transplantation schwanzknos 
nach hinten wachsende Stummelchen zu er- — penstadium. Entgegen den Bi 
‘ ‘ a 7 . funden bei A f blieb di 
kennen. Leider fehlen bei diesem Fall die Cesacioneeiaibemadittth tes 
Angaben tiber die primaire Auswachsrichtung = @ledmabe gewalrt s ent 
. wi It sich elnmof htes Glied 
im Protokollbuch. uit der linken Seite 


Um nun einen véllig klaren Uberblick iibet 
die Gesamtbildung des Implantats und seine fortschreitende Entwicklung 
zu erhalten, wurden bei ein und derselben Larve in bestimmten Zeitab- 
stinden Photographien angefertigt. Eine Reihenfolge derartiger Bilde: 
geben die Phot. Nr.6,7,8 des Falles Nr. 77 wieder. Bereits 8 Tage nach 
der Operation ist die Auswachsrichtung der implantierten Knospe nach 
hinten unten deutlich sichtbar zum Unterschied von der Auswachsrich- 
tung der normalen Knospe nach hinten oben. Phot. Nr. 6 zeigt diese 
Wachstumsrichtung des Implantats und gibt auch zu erkennen, wie die 
dorsale Seite der Knospe in ahnlicher Weise wie die der normalen 
linken Knospe pigmentiert ist. Diese Pigmentation war schon 2 Tage 
nach der Operation in Form zartester Piinktchen zu erkennen, die 
nach weiteren 3 Tagen nachdunkelten und an Grobe zugenommen 
hatten. Nach weiteren 4 Tagen, also insgesamt 12 Tage nach der Ope- 
ration, hatten sich am distalen Ende des gr6éber gewordenen Stummels 
die beiden ersten Finger entwickelt, zugleich auch mit denen des 
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normalen vor ihm liegenden linken Gliedes. Bereits schon in diesen 
friihen Stadium ist deutlich zu erkennen, wie die Finger der normale: 
linken Extremitiit infolge einer leichten Konvexitiit des hinteren Randes 
des Gliedes ihre Wachstumsrichtung nach vorn nehmen, wiihrend dik 
des Implantats umgekehrt infolge einer Konvexitit des Vorderrandes 
des Gliedes gerade nach hinten wachsen. Diese Verhiiltnisse lib 
Photographie Nr. 7 klar erkennen. An beiden Gliedmaben kann man 
auch schon an ihrem ulnaren Rande die Anlage des dritten Fingers 
erkennen in Form eines kleinen rundlichen Buckels. Diese Anlagen 
der dritten Finger sind einander zugekelrt. d. h. die Extremitit ent- 
wickelt sich spiegelbildlich. Nach weiteren 9 Tagen ist die Extremi- 
tit der implantierten Knospe zu einer einheitlichen Vollextremitit aus- 





Phot. Nr. 6. Fall Nr. 77 Phot. Nr. 7. Fall Nr. 77 Phot. Ne. S. Fall Nr. 77 
Die Phot. Nr. 6, 7, und 8 sind 4 Tage spiiter als Phot. Nr. ¢ 4 Tage spiter als Phot. Nr. 7 
n derselben Larve in bestimm Man erkennt an der verschir Die implantierte GliedmaBe ist 
ten Zeitabschnitten aulgenom- denen Wachstumstendenz cer vollig normal entwickelt, sie ist 
men Heterotopische hetero Finger und der einander zu eine rechte geblieben. Die lh 
leurale dy. - Transplantation gekehrten kKonvexen Randet version der Seitenqualitét, cic 
schwanzknospenstadium, Diese der normalen linken und det bei dieser Operationsart bei 
Phot. Nr. 6 zeigt deutlich dic implantierten Knospe, dab dir t wuitritt, ist bei 
Auswachsrichtung des Implan Entwicklung der beiden Glied / nicht feststellbar 
tats nach hinten, zugleich die maBen spiegelbildlich zuein 
Piementation der Dorsalseite inder verléutt 


gewachsen und besitzt in ihrer Formausbildung nicht den geringsten 
Defekt. Das spiegelbildliche Verhalten der beiden Gliedmaben ist jetzt 
einwandfrei hergestellt. Die Extremitit ist geblieben, was sie war, 
und der Unterschied gegeniiber den Befunden, die /Harrison bei Am- 
blystoma erhielt, fallt: gerade durch Vergleich dieser Photographie Nr. 8 
mit der von Harrison S. 24, Abb. 27 seiner Arbeit sofort auf. Beson- 
ders deutlich ist bei Seitenansicht der Larve die genauere Haltung des 
Humerus zur Kérperwand erkennbar. Der Oberarm der normalen linken 
Extremitaét ist mehr nach hinten oben, der des implantierten Gliedes 
nach hinten unten gerichtet. Diese Tatsache des Auswachsens derartig 
implantierter Glieder nach hinten unten ist aus der Photographie Nr. 9 
des niichsten Falles Nr. 84 in Seitenlage besonders deutlich ersichtlich. 

Das erste Auftreten des Pigmentes war auch hier wie im vorher- 


gehenden Fall 2 Tage nach der Operation sichtbar in Form zarteste1 
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Piinktchen, die sich tiber den ganzen Riicken der Larve hinweg er- 
streckten und am deutlichsten am Kopf und der Dorsalfliiche der 
Kiemen ausgepriigt waren. Auch die Knospen der normalen Extre- 
mititen und des Implantats zeigten die ersten Spuren auf ihrer dor- 
salen Seite. 9 Tage nach der Operation hatte sich an der normalen 
linken Extremitit die Pigmentation in Form dreier Piinktchen kon- 
zentriert, von denen zwei an der Basis des Gliedes, eins auf der Mitte 
der Dorsalseite lagen. Zum Unterschied von dieser Anordnung— be- 
schriankte sich am Implantat die Lagerung des Pigments lediglich auf 
den vorderen Rand des Stummels. Diese Lagerung des Pigments ist 
nicht etwa zufillig, sondern der Ausdruck bestimmter Entwicklungs- 
vorginge, die sich an der implantierten Ex- 
tremitiit vollziehen. Ehe auf diesen Punkt 
weiter eingegangen werden soll, mége auf die 
Photographie Nr. 9 verwiesen werden. Die 
Richtung der auswachsenden implantierten 
Knospe nach hinten und zugleich nach unten 
ist deutlich sichtbar. Der normale vordere 
linke Gliedmabenstumpf deckt in dieser Lage 





die Basis des Implantats mit seiner Spitze 


zu, letztere bedeckt hier gerade teilweise den j,.4. yy 9 pat Np. 85. Heter 


stiirksten Pigmentfleck an der Basis des Im-_ topische — heteroplenrale dy 
. . + Fransplantation. Schwanzknos 
plantats. Infolge dieser Lagerung ist der nor- — penstadium. Die Wachstums- 
- ise . ‘ ch , des Impla s nach 
male linke GliedmaBenstumpf auf der Photo- [6 | mplantats na 
hinten unten ist deutlich sicht 
graphie schwer zu erkennen. Jedenfalls ist bar. Der normale GliedmaGen- 
. . ‘ stummel daver ist bei dieser 
dessen Auswachsrichtung viel mehr nach hin-  sciteniage kam. sichtbar. weil 
ten oben gerichtet als die des Implantats. Da} ‘seine Parbe und Umrisss 
; : 7 3 : vom Untergrund zuwenig ab 
sich in diesem Fall an der normalen linken heben 


Extremitit schon die ersten beiden Finger 

zeigten, am Implantat aber nicht, beruht auf 

einer verzégerten Entwicklung des letzteren, das sich auch nur zu 
einer sehr schmichtigen und grazil gebauten Extremitiit auswuchs. 
Diese legte sich spiiter der Seitenwand des Korpers ziemlich eng an 
und hatte als Ausdruck ihrer gewahrten Seitenqualitit den Ellenbogen- 
winkel nach hinten und medial offen. 

Was die Fille anbetrifft, wo sich kiimmerliche Gliedmaben bildeten, 
Nr. 78, 79, 93 und 130, so entwickelte sich einmal ein dem Kérper 
anliegender schmiichtiger Stumpf, der nach hinten unten wuchs, keinen 
Ellenbogenwinkel bildete und sich am Ende in eine handihnliche 
sildung aufsplitterte. Das zweite Mal entstand ein spitz zulaufender 
Stumpf, der nach hinten wuchs und am Ende nach unten abbog; die 
Gesamtlinge des Stumpfes erreichte nicht einmal die des normalen 
Humerus. Im dritten Fall wuchs der Stumpf ebenfalls nach hinten 
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unten; im vierten endlich anfanglich mehr nach oben, bog aber dant 
scharf spitzwinklig nach unten ab, ohne Finger zu_bilden. 


Zusammenfassend ergibt sich aus diesen heterotopischen heteropleu- 


ralen dv. Transplantationen ein Ergebnis, das mit dem, welches Harriso, 
bei Amblystoma erhielt, nicht tibereinstimmt. Besonders der Fall Nr. 77 
laBt deutlich die Weiterentwicklung der implantierten Knospe er 
kennen, ihre Ausbildung zu einer wirtsseitenverkehrten Extremitit 


Erfolgte bei Amblystoma eine vollstiindige Inversion der Seitenqualitit, 


d. h. wuchsen z. B. an der linken Seite der Larve in diesem Fal! 
zwei linke Extremititen aus, so blieb bei 7rifon die implantierte Ex- 
tremitit) das, was sie war, und es entstanden somit auf der linken 
Seite die normale linke und dahinter eine normale rechte, deren 
Ellenbogenwinkel nach hinten offen war. Dieser Untersehied wird 
klar durch Vergleich meiner Phot. Nr. 8 und der von Harrison S. 24, 
Abb. 27. Harrison fihrte von dieser Transplantationsart 60 Operationen 
aus. Von diesen starben 20, 16 ergaben abortive Glieder, 24 blieben 
fiir die Beobachtung der Entwicklung iibrig. Von letzteren waren 
S unvollstindig, 6 brachten Verdoppelungen und nur 9 einfache Glieder, 
von denen manche aber defekt waren und leichte Grade von Ver- 
doppelungen zeigten. Im Gegensatz zu meinen Beobachtungen bei 
Triton war die Entwicklung der einzelnen Glieder so wie die der 
homopleural dorsodorsal implantierten Knospen, d. h. sie wuchsen 
nach hinten oben aus und entwickelten sich in GliedmaBen von nor- 
maler Stellung. 

An dieser Stelle méchte ich die Auffassung von Wi/he/mi erwiihnen, 
der ich nicht beipflichten kann, wie ich schon auf dem Heidelberge: 
AnatomenkongreB 1923 betonte. Wihelmi hat bei Triton taeniatus 
an $0 Objekten die gleichnamige Extremititenanlage auf den Bauch 
der Larve implantiert, um zu beobachten, ob sich ein gegenseitiger 
Kinflul zwischen diesen beiden Extremitiiten geltend macht im Sinne 
eines symmetrischen Wachstums. Nur bei einem Tier gelangten beide 
Extremitaten zur Entwicklung, aber auch hier nur bis zur Bildung 
der beiden ersten Finger. Auf Grund dieses einen Falles, der noch 
dazu kiimmerliche Extremitiiten bildete, ist meiner Ansicht nach die 
Beantwortung einer Frage nicht zu geben. Ich kann auch auf Abb. 12 
ihrer Arbeit nicht erkennen, dab .die- vordere Extremitit ihre Late- 
ralitat beibehalten hat, withrend die hintere invertiert ist‘. Klarheit 
kann nur Beobachtung siimtlicher Entwicklungsstadien geben vom 
Beginn des Aussprossens der jungen Knospe an bis zum Auswachsen 
zu einer voll entwickelten normalen Extremitiat mit ihren drei Fingern, 
von denen ganz besonderes Augenmerk auf die Entstehung des letzten 
dritten Fingers am ulnaren Rande zu richten ist, weil dieser einen 
wichtigen Hinweis gibt auf die Lateralitit der betreffenden Gliedmabe. 
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Meine Photographien 6, 7 und 8 z. B. sind in dieser Absicht herge- 
stellt und beweisen, daB keine Inversion der dorsoventralen Polaritiit 
eintritt. 

Wenn also durch Inversion bei Amblystoma aus rechts links wird 
und diese Inversion bei 7'riton ausbleibt, so miibte bei der angegebenen 
Operationsart die 7riton-Extremitit immer so zu liegen kommen, dal 
die unpigmentierte Volarseite nach oben sieht. Die Transplantation 
hat ja gewissermaben, wenn man sich so ausdriicken darf, von det 
einen Seite auf die andere tiber den Riicken der Larve stattgefunden, 
vgl. Abb. 3 in Braus, Neuere Ergebnisse der Gliedmabenpfropfungen™. 
Naturwissenschaften H. 19; 1922. Somit st6Bt die Erklarung det 
Lage der Extremitit, wie sie z. B. Nr. 65 und 77 (Phot. Nr. 5 und 8 
deutlich zeigt, auf eine weitere Schwierigkeit. Wenn derartig§ fest 
determinierte Extremititen, die nicht mehr invertiert werden konnen, 
nicht ihre Volarseite nach oben kehren, sondern ihre normale Dorsal- 
seite, so koénnen sie diese Lage nur durch Drehung, durch Rotation 
einnehmen. Dal diese Rotation bei den Urodelen  tatsiachlich vor- 
kommt, beweisen die orthotopischen Transplantationen, deren Einzel- 
heiten in einer weiteren Arbeit zur Besprechung gelangen. Harrison 
hat einwandfreie Abbildungen dieses Vorganges in seiner Arbeit ge- 
veben (vgl. Abb. 56—-59, S. 38). Gerade dann tritt diese Rotation bei 
Amblystoma auf, wenn eine Extremitaitenknospe in loco um 180° gedreht 
wird, wenn also bei festgelegter Vorn-Hintenpolaritit eine Inversion 
nicht mehr moéglich ist. Es fragt sich nun, warum bei AmAlystoma 
die heterotopisch um 180° gedrehten Knospen nicht auch zurick 
rotieren. Hier kénnte als Erklirung die voéllig normale Nervenver- 
sorgung der orthotopisch transplantierten Extremitat herangezogen 
werden, die zu einer funktionierenden Gliedmabe fiihrt, was hetero- 
topisch niemals eintritt. Eine nach vorn gerichtete Extremitit, wie 
sie sich bei diesen Transplantationsformen heterotopisch entwickelt, 
wiirde orthotopisch jede Funktion unmdéglich machen. Betont werden 
mu noch, daB derartig um 180° gedrehte und heterotopisch implan- 
tierte GliedmaBen bei Amblystoma zugleich ihre Seitenqualitiat ab- 
andern durch Inversion der dorsoventralen Polaritat; es sind also 
nach vorn wachsende wirtsseitenverkehrte. Durch diese Inversion 


kommt die dorsale pigmentierte Seite so wie so nach dorsal zu liegen. 
Diese Inversion kommt, wie erwahnt, orthotopisch nicht zur Entwick- 
lung, weil die Extremitit als solche wieder riickwiirts rotiert, wodurch 


ja an und fiir sich schon die dorsale Seite wieder nach dorsal zu liegen 
kommt. Zweifellos liegt all diesen Vorgiingen ein bestimmtes Wachs- 
tum zugrunde, das die urspriingliche normale dorsoventrale Orientie- 
rung wiederhergestellt, sei es durch Inversion, wenn die Polaritit 
noch nicht determiniert ist, sei es durch Rotation, wenn bestimmte 
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Milieuverhiltnisse, wie die in loco wirksamen, diesen Vorgang gewisser 
maben wtberfliissig machen oder wenn eine Inversion unmdglich ist 
weil die in Frage stehende Polaritat fest determiniert ist. Die © 
scheinung, dab bei Triton bei der hier vorliegenden heterotopischer 
heteropleuralen dy. Orientierung die Gliedmabe im Gegensatz zu Am 
hlystoma bleibt, was sie war, beweist, dab eben die dv. Polaritit fest 
determiniert ist und daher eine Inversion ganz unmdglich ist. Ganz 
charakteristisch ist ein Vergleich der Auswachsrichtung derartige: 
Knospen bei den beiden Urodelenarten. Bei Amblystoma wird durch 
Inversion die Extremitit wirtsseitengleich, wiichst daher auch nach 
hinten oben, wie eine normale, bei 7rifon aber bleibt sie, was sie ist 
wichst daher nach /inten unten, wie deutlich Phot. Nr. 9 zeigt: denn 
der hintere obere Quadrant der Extremitiitenknospe ist durch di 
Transplantation nach hinten unten gekommen. Bereits also sehon 
in diesem so friihen Entwicklungsstadium libt sich der Untersehied 
zwischen Triton und Amblystoma erkennen. 

Was den Rotationsvorgang anbetrifft, so zeigen genauere Beob- 
achtungen des Falles 84, Phot. Nr. 9, dab sich diese Rotation schon 
sehr friihzeitig in manchen Eigentiimlichkeiten, besonders an der Lage 
des Pigmentes, bemerkbar macht. Das Pigment, das bei anfinglicher 
Lage der Dorsalseite nach volar am Stummel unten liegen wiirde, 
wanderte mit der Drehung des Stummels nach oben, und zwar tiber 
den vorderen Rand hin. Man sieht auf der Phot. Nr. 9 des Falles 
Nr. 84 deutlich die Pigmentzone am vorderen Rand der auswachsen- 
den implantierten Knospe, wihrend an der normalen Gliedmabe grobe 
dicke Pigmentflecken mehr in der Mitte des Stummels aufgetreten 
sind. Diese Rotation des Stummels um seine Liangsachse tritt jeden- 
falls auberordentlich friihzeitig ein. Unterbleibt sie. wie dies wieder- 
holt im vorhergehenden in pathologischen Fillen beschrieben worden 
ist, die keine Vollextremitiiten, sondern nur rudimentiire, unterent- 
wickelte Glieder lieferten, so kommt auch stets die unpigmentierte 
Volarseite nach oben zu liegen; dementsprechend liegt der radiale 
Rand der Extremitiit ganz anders, wie bei einer rotierten Vollextre- 
mitiit. Diese Tatsache mul besonders bei der Entstehung von sekun- 
diiren Sprossen beachtet werden. Letztere geben aber hier zugleich 
auch einen wichtigen Hinweis auf die wahre Stellung der Extremitiit 
am Koérper. 

Das Hau pte rgcbnis aller bisher hes proche nen fete rotopischen Trans- 
plantationen liegt in dem Nachweis der festen Determination sowohl der 
Vorn-Hinte n polaritat wie der dorsoventralen Polaritat ciner Eatremitiaten- 
hos pe des Schiwanzknos pe nstadiums bei Triton tacniatus. Es fragt sich 
nun, ob das verschiedene hiologische Verhalten von Triton und Ambly- 
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der Extremitdtenknospe auf ein und dieselhe Ursache. namlich den Vor- 
sang der Determination. zuriickgefiihrt werden koénnte. 

Ich habe bereits auf dem Heidelberger Anatomenkongref im April 
1923 meine diesbeziigliche Auffassung entwickelt, die, kurz zusammen- 
vefaBt, folgende ist: Spemanns Versuche mit Austausch von Ectoderm 
verschiedener Herkunft zu Beginn und wiithrend der Gastrulation und 
indererseits nach abgelaufener Gastrulation beweisen, wie geringe zeit- 


liche Unterschiede im Entwicklungsgrad von ausschlaggebender Be- 


deutung fur das Endergebnis der Transplantation sind. Grdpers Trans- 


plantationen revertierter Glieder fiihrten ihn zu der Auffassung eine! 
(Juerschnittsdetermination und einer von ihr zeitlich verschiedenen 
Polaritatsdetermination. Man mub annehmen, dali die Determination 
zu bestimmter Zeit beginnt, ihren Ablauf nimmt, innerhalb dieses Ver- 
laufs beeinfluBbar ist und von einem bestimmten Zeitpunkt an unab- 
inderlich fixiert bleibt. Hierin liegt die ganze Bedeutung des Ze/f- 
faktors, deren Wertung fiir die Erkenntnis von Entwicklungsvorgiingen. 
wie in der Einleitung dieser Arbeit betont wurde, ebenso notwendig 
ist wie die des Raumfaktors. 

Speziell angewandt auf die Extremitiitenknospe einer Larve im 
Schwanzknospenstadium wtrde die Determination der dorsoventralen 
Polaritit einer Amb/ystoma-Knospe einen zeitlich sich linger hin- 
ziehenden Vorgang darstellen als die Determination einer 7 riton- 
Knospe. Mit anderen Worten: Im Schwanzknospenstadium ist die 
Determination der dy. Polaritit bei 7riton bereits lingst festgelegt. 
abgelaufen, daher keine Inversion mehr moglich bei heterotopischer 
heteropleuraler dy. Operation, die Extremitit bleibt, was sie war: bei 
Amblystoma dagegen ist die Determination nicht abgelaufen, sie ist 
noch im Flu, daher noch beeinflubBbar durch Milieueinfliisse, daher 
auch Inversion moéglich bei derselben Operationsart. Auf Grund dieses 
bet nahe verwandten Tierarten zitlich verschicdenen Ablaufs der De- 
termination habe ich den Begriff der .Jndividucllen Entwicklungskurve 
der Determination™ aufgestellt. (ira pe rs Experimente beweisen, dal es 
Kntwicklungsstadien gibt, bei denen die Reaktion gewissermaben um- 
schlagen kann: tut sie es nicht, so bleibt die Extremitit wirtsseiten- 
verkehrt, tut sie es, so wird sie invertiert und wirtsseitenrichtig. 

In meinem Heidelberger Vortrag habe ich auch die determinativen 
Beziehungen des Augenbechers zur Linse, die Méglichkeit der Umwand- 
lung verschieden ausgedehnter Ectodermzonen zur Linse, alles Be- 
ziehungen, die bei den einzelnen Amphibienarten verschieden sind, im 
Lichte dieser chronologischen Auffassung der Determination zu er- 
kliiren versucht. 

Ks ergibt sich somit die notwendige Schlubfolgerung, dah, wenn 


Triton im Schwanzknospenstadium Extremitiitenknospen mit abge- 
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schlossener Determination besitzt, letztere vielleicht in einem viel 
friiheren Entwicklungsstadium noch nicht fixiert zu sein braucht, und 
sich hier vielleicht im friihesten Neurulastadium das Harrisonsch: 
Ergebnis bestitigen libt. Experimente an mdglichst jungen Kiern von 
Triton kénnten daher die beste Aussicht auf Erfolg liefern. 

Hier wiiren die interessanten Ergebnisse von Wilojeric tiber Trans- 
plantation von Beinregeneraten bei Triton cristatus zu erwiihnen. 
Milojevic stellte fest, dab schon in den ersten Entwicklungsstadien des 
Regenerats alle drei Achsen gleichzeitig bestimmt werden. Ist das 
Gewebe héchstens 10 Tage alt und die Héhe der Knospe viel kleine: 
als der Durchmesser ihrer Basis, so entwickelt sich das orthotopisch 
verpflanzte Regenerationsgewebe ortsgemia/i, alteres hingegen ausschliet}- 
lich herkunftsgemap. Heterotopisch transplantierte Regenerate wurden 
resorbiert, wenn sie noch nicht determiniert sind, entwickeln sich aber 
herkunftsgemib, wenn sie determiniert sind. 

Auch aus diesen Versuchen folgt wie aus den Spemannschen Ver- 
suchen, daB der Zeitfaktor, der sich in einem bestimmten Alter der 
Zellen realisiert, von gréBter Wichtigkeit ist fiir den Verlauf eines 
Ent wicklungsvorganges. 


Il. Kapitel. 

Transplantation von Extremititenbildungsmaterial bei Triton 

taeniatus im Neurulastadium (Stadium © Ekman) Skizze 1. 

Die nachfolgenden Untersuchungen wurden im Friihjahe 1923 an 
9} Kiern ausgefiihrt, von denen S86 sich im Stadium C (Ekman) be- 
fanden'). Es ist dies das jungste Stadium der Eientwicklung, in dem 
iiberhaupt bisher an Amphibieneiern Transplantationen von Extremi- 
titenbildungsmaterial vorgenommen wurde. Die auf das jiingste Sta- 
dium zuriickgehenden Experimente von Detwiler I9IS) am Ambly- 
stoma-Ei .in the stage of high medullars folds“ beziehen sich auf das 
Stadium | (KLkman 1922), in dem am Ei deutliche Medullarwiilste zu 
sehen sind, das Medullarrohr aber noch offen ist. Im Stadium C sind 
die Medullarwiilste gerade eben sichtbar geworden. Um noch deut- 
licher zu zeigen, an welchen Stadien operiert wurde, sind auf den 
Skizzen 1, 2, 3 Stadium C, Stadium I und das Schwanzknospensta- 
dium von Triton tacniatus zum Vergleich nebeneinander gestellt. 

Das ,.Wandern* von Epithelmassen von hinten nach vorn bringt es 
mit sich, daB das Extremititenbildungsmaterial, das im Schwanzknospen- 
stadium vor der dorsoventralen Mittellinie des Keimes dicht hinter 
den Kiemenwiilsten liegt, im Stadium I und noch viel mehr im Sta- 

') Um Verwechslungen mit den Protokollnummern des Scehwanzknospen- 


stadiums vorzubeugen, wurde in der Arbeit hinter den Abbildungen der jetzt 


folgenden Fille stets die Jahreszahl 1923 gesetzt 
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dium C hinter dieser Linie zu suchen ist. Detwiler entnahm daher 
in seinen Keimen eine ca. 3! 4 Somiten breite Zellmasse. die bei 
Imblystoma 0.66 —0,93 mm_ betriigt, hinter dieser Mittellinie und ver- 
pflanzte sie unter den |. 5., 6., 7. und '» 8. Somiten eines anderen 
Keimes. Die Grébe von 31. Somiten war natiirlich am Schwanz- 
knospenstadium ausgemessen, da Stadium C und | derartige Form- 


einheiten noch nicht erkennen lassen. 








> 
Skizz Skiz ) 
=! 7 

~ e | ’ ' 3 ind skiz n der drei erschiedenen zur Operat n vekommenet! Entwickl us 
dien. Die Senkrechte stellt die dorsoventrale Mittellinie dar, man erkennt die Lage des Ey 

tremititenbildunysmaterials, das in den einzelnen Stadien immer ! t rm wandert 

s ei. stadium C (/ von rit iT rs. In diesem Entwicklungsstadium ist die dors 
entrale Polaritaét des Extremitétenbildungsmaterials noch nicht determiniert, die Lateralitét det 
tremitét kann daher noch invertiert werden. (Phot. 11, 12. 13 Simtliche Angaben des Il. ka 
s der Arbeit beziehen sich auf dieses Stadium Das Extremititenbildungsmaterial ul det 
Abb. in Form eines punktierten Quadrates dargestellt, liegt hinter der dorsoventralen Mittellinie 
‘ e? stadium I wn von Trit fue bas Extremitatenbildungsmaterial hat d lors 

ventrale Mittellinie nach vorn uberschritten 

skizze 3. schwanzknospenstadium von 7 f tus, Val. hierzu Phot. Nr. 1 Die Skizze gibt 
uleich die Lage der Pole der normalen vorderer punktierter Kreis) und der implantierten hinterer 
inktierter Kreis) Knospe at Die vordere der beiden Senkrechten ist die dorsoventrale Mittel 
nie, die das hintere Dritt der normalen Knospe durchschneidet In diesem Entwicklungssta 


im ist die dorsoventrale Polaritat der Extremitétenknospe fest determiniert, die Extremitat kant 


ht mehr invertiert werden (Phot. 5 bis 9 Simtliche Angaben des I. Kapitels der Arbeit 


beziehen sich aut dieses Stadium 


Von den erwihnten 86 Operationen im Stadium C beziehen sich 
allein 56 nur auf die heterotopisch heteropleurale dy. Transplanta- 
tion, weil von deren Ergebnis eine Klairung des vorliegenden Problems 
abhingen mubte. Nur vier beziehen sich auf die orthotopische, homo- 
pleurale dy. Operation; zwei weitere Transplantationen wurden in dem 
etwas weiter vorgeriickten Stadium | ausgefiihrt und zwei weitere an 


der Gastrula. 
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Auf Skizze 1 ist ersichtlich, an welcher Stelle das Zellmateria 
entnommen wurde, zugleich gibt die Zeichnung zu erkennen, dab ic} 
ein mehr quadratisches Stiick herausgeschnitten habe, kein kreisfér- 
miges, weil an einem solchen quadratischen die Orientierung bei de: 
Implantation wesentlich leichter ist; man kann die einzelnen Riinde: 
besser unterscheiden. Zudem gelingt an dem sehr zarten Keim bei 
Gebrauch von Star-Lanzettmesserchen die Incision in Form gerade: 
Linien wesentlich leichter. 


 « Heterotoprsehe hetero ple urale dv. Transplantation ron Eatremitdten 
hildungsmaterial des Stadiums C auf Stadium C. 

Bei dieser Operationsart wird also hinter die normale Bildungs- 
stelle der Extremitit der anderen Seite unter Tausch von dorsal und 
ventral implantiert. 

Da in diesem friihen Entwicklungsstadium am Amphibium keine 
eigentliche .,.knospe* an Stelle der spiiter sich entwickelnden Extre- 
mitat sichtbar ist, so mége der entnommene Zellkomplex kurz als 
.Extremitatenbildungsmaterial® bezeichnet werden. Histologisch besteht 
er aus Ectoderm und Mesoderm. In der Vorstellung, dal dies Mate- 
rial von einem gleichaltrigen Keim am _ leichtesten wiirde induciert 
werden koénnen, habe ich von den erwahnten S87 Operationen 21 Ver- 
pillanzungen auf gleichaltrige Keime ausgefiihrt. Es sind dies die 
Protokollnummern 30—40, 42, 43, 45— 49, 60, 65 und 66. Die Im- 
plantation des Extremititenbildungsmaterials erfolgte dicht hinter die 
Stelle des Bildungsmaterials des Wirtskeimes. Von diesen 21. ope- 
rierten Keimen gingen simtliche zugrunde: 17 erreichten aber doch 
das Schwanzknospenstadium und nur 4, Nr. 32, 42, 65 und 66, gingen 
an den Folgen der Operation wenige Tage danach ein. Bei Fall 42 
war zudem die gesamte linke Seite des Keimes verpflanzt worden, so 
dab hier der allzu grobe Eingriff fiir das Zugrundegehen der Larve 
verantwortlich gemacht werden mub. Die Larve 32 war infolge An- 
klebens an der Unterlage auf einem gréberen Epidermisbezirk stark 
geschidigt worden. Von den 17 Larven, die das Schwanzknospen- 
stadium erreichten, zeigten die meisten mehr oder weniger deutlich 
das implantierte, manchmal etwas kriiftiger pigmentierte Material dicht 
hinter der normalen Extremitiétenknospe in Form eines kleinen Hoécker- 
chens, der dem normalen durchaus glich, so daB an der Entwicklung 
einer normalen und einer implantierten Extremitat nicht mehr zu 
zweifeln war. Ob aber dieser implantierte ,,Hécker* diese Form ein- 
genommen hatte. weil er sich in demselben Entwicklungsstadium be- 
fand wie der normale, mag deswegen dahingestellt bleiben, weil in- 
folye Zusammenziehens der Epidermisriinder der Wunde des Wirts- 
tieres das Implantat nach der Operation von den Seiten immer etwas 
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komprimiert wird. Der ,,Hécker“ kénnte somit auch rein mechanisch 
bedingt gewesen sein. 

Viele der Larven erreichten sogar noch aktive Bewegungsfihigkeit,. 
die sich in Form von seitlichen Krimmungen des Korpers aiuBerten, 
ther merkwiirdigerweise kamen sie in ihrer Entwicklung nicht tibet 
ein fortgeschrittenes Schwanzknospenstadium heraus. Es lebten von 
diesen 17 Larven 5 Larven 8 Tage, 3 Larven 7 Tage, 2 Larven 
6 Tage, 2 Larven 4 Tage, 1 Larve 5, eine 9, eine 11 und eine 
12 Tage: bei einer fehlte der Vermerk im Protokollbuch; d. h. der 
erobte Teil der Larven ging am 8. oder 7. Tage nach der vorgenom- 
menen Operation aus véllig unbekannten Griinden ein, bis zu dieser 


Zeit machten sie aber einen durchaus gesunden Eindruck. 


2. Heterotopische heteropleurale de. Transplantation von Katremitdten 
hildungsmaterial des Stadiums Co auf Schwanzknospenstadium. 

Die Miberfolge der eben besprochenen Transplantationsarten fiihrten 
mich daher notgedrungen zur Verwendung ilterer Wirtskeime, und so 
versuchte ich, das Bildungsmaterial von Stadium C auf Schwanz- 
knospenstadium zu implantieren. Dem Ergebnis dieser Operations: 
form stand ich anfiinglich insofern skeptisch gegeniiber, als eine In- 
version der dorsoventralen Polaritit des Bildungsmaterials tberhaupt 
nur dann stattfinden kénnte, wenn dies Schwanzknospenstadium jiin- 
verem Material gegeniiber sich anders verhalten wiirde, wie gleich- 
alterigem, d. h. daB es zwar Fiahigkeiten besitzt, eine Inversion her- 
beizufiihren, da} diese sich aber an einer Knospe des Schwanzknospen- 
stadiums deswegen nicht auswirken k6nnen, weil diese bereits fest in 
ihrer Lateralitiit determiniert ist. Ganz anders wiire natiirlich dies 
reziproke Verhiltnis bei jungen, noch nicht determiniertem Material. 
Die Méglichkeit, dai dies jiingere, noch nicht determinierte Zellen- 
material von ilterem beeinfluBt werden kénnte, bestand insofern, als 
ve. Ubisch bei regenerativen Prozessen an Célenteraten, Wiirmern und 
Insekten eine Aktivierung der Potenzen jugendlicher Zellen durch 
iltere nachweisen konnte. Diese Regenerationsversuche lassen sich 
natiirlich den meinigen nicht unbedingt an die Seite stellen, aber 
immerhin weisen sie doch auf das Vorhandensein gewisser Potenzen 
hin, die bei normaler Entwicklung gar nicht in Erscheinung treten. 

Insgesamt wurden 56 Transplantationen der erwahnten Art aus- 
gefiihrt, die sich auf die Protokollnummern | —29, 50—59, 61—64. 
67 86 und Nr. 43 (vom Jahre 1922) beziehen. Von diesen 56 ope- 
rierten Larven gingen 24 im Laufe der niichsten Tage zugrunde, bei 
1 wurde das Implantat entweder véllig resorbiert oder entwickelte 
sich nur zu einem winzigen, teils mehr rundlichen, teils linglichen 
Stummel, der ganz rudimentir blieb. Bei diesen rudimentiir bleiben- 
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den Stummeln war aber die primiire Auswachsrichtung dieselbe wi: 
bei den positiven Fallen. Von diesen letzteren, 13 an der Zahl, lic 
ferten 5 einheitliche GliedmaBben und 8 Verdoppelungen. Diese 9 ei) 
heitlichen Gliedmafien waren nun sdmtlich inverticrt. Es sind dies dir 
Protokollnummern 21, 58, 64, 69 und 75. 

Merkwiirdig ist, da die Auswachsrichtung all dieser Fille meh 
nach lateral und dorsal gekehrt war (Phot. Nr. 10); eine Wachstums- 
richtung nach hinten unten, wie sie im Schwanzknospenstadium be} 
derselben Operationsart die Regel ist, fand niemals statt. Diese Er- 
scheinung in den ersten Stadien der Entwicklung lie} schon die Ver- 
mutung aufkommen, da auch das Endergebnis der voll entwickelten 
Extremitit ein anderes als im Schwanzknospenstadium sein werde. 
Die Vermutung bestiitigte sich auch. Die Erklirung aber fiir diese 
primaire Wachstumsrichtung nach lateral und zugleich aufwiirts nach 
dorsal gekriimmt, ist nicht leicht zu geben, sie beweist eben nur, dab 
eine festgelegte Determination einer bestimmten, und zwar der dy. 
Polaritiit innerhalb des Extremitiitenbildungsmaterials nicht vorhanden 
sein kann. 

Bei Nr. 21 entwickelte sich 16 Tage nach der Operation ein klei- 
ner Stummel in der erwahnten Auswachsrichtung, der 2 Tage spiiter 
die erste Fingeranlage zeigte, zwei grobe und einen kleineren in Ent- 
wicklung begriffenen am /interen Rand. Diese Entwicklung des letzten, 
dritten, Fingers am hinteren Rand geschah genau in derselben Form, 
wie an jeder normalen Extremitit, so dal die Hand dieser Gliedmabe 
wirtsseitenrichtig geworden war und das andersseitige Bildungsmate- 
rial invertiert worden ist. Merkwiirdigerweise blieb die Bildung eines 
langeren Humerus und Absetzung des Gliedes in einem Ellenbogen 
aus, daher dieser Fall nur beweisend sein soll fiir eine Inversion det 
betreffenden Hand. Das Pigment lag dorsal. 

Ganz klar und einwandfrei ist das Ergebnis des Falles 58. Ks 
handelt sich hier um Transplantation von rechtsseitigem Bildungs- 
material auf die linke Seite eines Schwanzknospenstadiums. 5 Tage 
nach der Operation zeigte sich an der Implantationsstelle ein rund- 
licher Hocker mit zarter netzformiger Pigmentttipfelung, wihrend auf 
der normalen linken Extremitait die Pigmentzone sich von der Kehl- 
vegend des Tieres uber die dorsale Fliiche des Gliedes zu einer Spitze 
hin erstreckte. 6 Tage nach der Operation ist bei dorsaler Betrach- 
tung der Larve der Beginn der Wachstumsrichtung der beiden nor- 
malen Extremitiiten nach hinten deutlich wahrnehmbar, wihrend das 
Implantat viel rundlicher erscheint und keine bestimmte Wachstums- 
richtung aufzuweisen hat. 4 Tage spiiter ist die bereits erwiihnte 
tvpische Wachstumsrichtung nach lateral und zugleich dorsal deutlich 
erkennbar; die stumpfe Spitze des lateral abstehenden Stummels 
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krimmt sich dorsalwiirts um; zugleich zeigt die Dorsalseite des Stum- 
mels kraftige Pigmentfleckchen, wie auch die beiden normalen Glieder. 
3 Tage spaiter war die normale linke Extremitit véllig ausgebildet 
mit ihren drei Fingern und dem nach hinten gekehrten Ellenbogen, sie 
hatte eine Liinge von 1,275, wihrend die Gesamtliinge der inver- 
tierten erst 0,975 betrug, zugleich war an letzterer noch kein Ellen- 
bogen zu erkennen und die Herausdifferenzierung des 3. Fingers fehlte 
noch, wiihrend die beiden ersten Finger deutlich entwickelt waren. 
Erst nach weiteren 4 Tagen war die Stellung und Seitenqualitit des 
Gliedes zu erkennen. Die Hand stand vertikal, der kleinste Finger 
nach dorsal, die anderen nach ventral, Gementsprechend auch der jetzt 
deutlich entwickelte Ellenbogen nach dorsal und etwas nach hinten. 





Phot. Nero tL. Fall Nr. 5S (1923). 3 Wochen nac Phot, Nr. 12. Fall Nr. 58 (1923). Dieselbe Larve 
ler Operation Transplantation von Extremi wie aul Phot. Nr. 11, in Seitenlage autgenommen 
titenbildungsmaterial des Stad. C aut Schwanz Der Ellenbogenwinkel der invertierten Extremi 

jospenstadium, Dasselbe Ergebnis wie bei Fall tiit ist nach vorn unten offen, die dorsale Pig 
Nr. #4. Eine véllig normale linke Extremitit mentation des Gliedes ist deutlich. Vor dem 
ist heterotopisch aus rechtsseitigem Bildungs (iliede ist zwischen den beiden vorderen Kiemen 
naterial entstanden. Die normale linke Evtre biischeln der Amputationsstumpf der normaten 

mitait ist amputiert linken GliedmaBe sichtbar 


Dieser Lage entsprach auch die Anordnung des Pigments auf der 
nach vorn gekehrten Flache der GliedmaBe. Es konnte jetzt keinem 
Zucitel mehr unterlieqen. dap sich hier eine véllig normale linke Clied- 
mage aus rechtsseitiqom Bildungsmaterial entwickelt: hatte. und dai so- 
mil das Harrisonsche Era hnis des Amblystoma-Schiwan2knos pe nstadiums 
an der Triton-Neurula, Stadium C (Ekman). bestitiqt worden war. Die 
Triton-Neurula ist also dem Amblystoma-Schwanzknospenstadium —bio- 
logisch dquivalent. 

Die Photographie Nr. 11, und vor allem Nr. 12, liBt die Seiten- 
qualitiat des Gliedes klar erkennen. Hinzufiigen muB ich, dab ich 
IS Tage nach der Operation die normale linke Gliedmabe im oberen 
Drittel des Humerus amputiert habe, weil deren Ellenbogen beim 
Kriechen des Tieres das Implantat hochhob und somit eine Hem- 
mung der Weiterentwicklung dieses wertvollen Gliedes méglich sein 
onnte. Man sieht daher auf der Photographie Nr. 12 vorn zwischen 
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den beiden ersten Kiemenbiischeln den Stummel der resezierten nor- 
malen linken Gliedmabe und dahinter die in Frage kommende inver- 
tierte in voller Ausbildung. 

Durch dies Experiment ist nun bei zwei verschiedenen Amphibien- 
arten die Méglichkeit der Umwandlung der Seitenqualitiit einer Ex- 
tremitiit tatsiichlich erwiesen, und ich kann mich daher nicht mit der 
Vorstellung einverstanden erkliren, die Przihram ganz kiirzlich in einer 
kleinen Mitteilung ver6ffentlicht hat. Przhram behauptet hier, dal 
die Harrisonschen Versuche tiberhaupt nicht als Beweise fiir eine Um- 
stimmung einer Knospe durch den Gesamtk6rper gelten kénnen. Auch 
fiihrt er weiter als Ursache fiir das Auswachsen in verkehrter Rich- 
tung die Unterdriickung des Auswachsens durch die unmittelbar um- 
liegende Korperpartie an, in welche die invers transplantierte Knospe 
statt auszutreiben, eindringen miiBte, um ihre urspriingliche Wachs- 
tumsrichtung beizubehalten. Ich halte die Méglichkeit einer derartigen 
Hemmung ftir ganz ausgeschlossen, so stark prominent ist die um- 
liegende Kérperpartie gar nicht. Ganz abgesehen davon wiirde eine 
Anderung der Wachstumsrichtung immer noch nicht die Seitenqualitiit 
der Extremitit umiindern. 

Fall Nr. 64 schlieBbt sich dem eben besprochenen an. Auch hier 
die typische Auswachsrichtung nach lateral und zugleich dorsal 9 Tage 
nach der Operation (Phot. Nr. 10). Um diese Zeit ist an der nach 
hinten wachsenden normalen linken Gliedmabe die erste Andeutung 
der beiden Finger vorhanden. 19 Tage nach der Operation ist det 
Ellenbogen am implantierten Glied nur schwach, aber immerhin deut- 
lich genug ausgepriigt und nach hinten dorsal gekehrt; die Pigmen- 
tation liegt auf der nach vorn und dorsal gekehrten Fliiche. eine An- 
ordnung und Stellung, die nur eine linke Extremitit annehmen kann; 
denn bei einer derartigen Stellung einer rechten auf der linken Seite 
mibte bei Haltung des Ellenbogens nach hinten-dorsal die Pigmen- 
tation auf der anzunehmenden Streckseite nach hinten-ventral gekehrt 
sein. Es war also auch in diesem Falle eine Inversion der Lateralitiat 
der Gliedmabe eingetreten. Auch in diesem Falle entwickelten sich 
vier Finger. der vierte und zugleich der kleinste stand am /A/nferen Rand 
und ist auf der Phot. Nr. 13 als winziges weibes Piinktchen zu er- 
kennen. An diesem Tage betrug die Gesamtliinge des implantierten 
Gliedes 1,500 mm, war also noch bedeutend kiirzer als die normale 
linke Extremitit, deren Unterarm 3 Tage vorher allein schon 1,350 mm 
lang war. Da wie im vorhergehenden Fall beim Kriechen des Tieres 
die normale Linke von unten her gegen das Implantat schlug, wurde 
auch hier 19 Tage nach der Operation die normale Linke amputiert: 
der Amputationsstumpf ist auf Phot. Nr. 13 deutlich sichtbar hinter 
den etwas verschwommen aussehenden Kiemenbiischeln. In den niich- 
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sten Tagen waren bei Kriechbewegungen des Tieres deutliche kurze 
Zuckungen im Implantat sichtbar, ohne da diese sich zu einer gré- 
Beren in Betracht kommenden Motilitiit steigerten. 4 Wochen nach 
der Operation war der Humerus des Implantats 0,600 mm lang, der 
Unterarm 1,200, wihrend der Humerus der normalen Rechten 0,900 
und ihr Unterarm 1,500 mm lang war. In ilnlicher Weise ging die 
Entwicklung auch in Nr. 69 vor sich. 

Die Auswachsrichtung des Stummels war wiederum nach lateral 
und zugleich dorsal gekriimmt, und nach 17 Tagen hatte sich eine 
verade gestreckte Extremitit mit vier Fingern entwickeit, die allerdings 
keinen deutlichen Ellenbogenknick erkennen lie. Auch in der Ge- 
samtlinge war das Glied verkirzt, sie betrug 1,050 mm, wihrend die 
vleichseitige normale Linke 1,875 mm lang war. Die Deutung der 
Seitenqualitit kann daher nur ruckschliebend auf Grund des Entwick- 





Phot. Nr lt Fall Nr. 64 (1923). 11 Tage nach Phot. Nr. 13. Fall Nr 64 (1923 8 Tage spiater 
ler Operation. Heterotopische heteropleurals wie Phot. Nr. 10. Eine normale linke Extremitat 
iv.-Trapsplantation von Extremitéitenbildungs- ist aus rechtsseitigem Bildungsmaterial entstan 
material des Stadiums © aut Schwanzknospen- den Der Ellenbogen ist nach dorsal gekehrt, da 
tadium. Typische Wachstumsrichtung des Im- her die Krimmung der Gliedmabe wenig aut 
plantats nach lateral und zugleich dorsal rillt Die normale linke Gliedmabe ist ampu 
tiert, man sieht den Stumpf auf der Hohe des 
Ansatzes der normalen rechten Extremitit 


lungsganges der GliedmabBe gegeben werden, der sich véllig an Nr. 64 
anschhiebt. 

Auch bei Nr. 75 blieb das Implantat in der Entwicklung etwas 
zuriick und erreichte selbst 4 Wochen nach der Operation nur etwa 
die halbe Liinge der normalen gleichseitigen Linken. Trotzdem lieb 
die Entstehung der Finger an der Hand keinen Zweifel an der Late- 
ralitit der GliedmaBe zu. Besonders deutlich trat auch das Hervor- 
sprossen des dritten, kleinsten, Fingers am hinteren Rande der Hand 
in Erscheinung, ein Entstehungsort, der nur an einer linken Hand 
moglich ist. Infolge der geringen Gesamtlinge der Extremitiit kam 
hier nur ein ganz schwach angedeuteter Ellenbogen zustande, der 
nach dorsal gerichtet war. Die Genese dieses Falles, die sich wieder- 
um an die vorhergehenden Fille anschlieBt. und vor allem die Hal- 
tung und Entwicklung der Finger. die Anordnung des Pigmentes 
sprechen dafiir, da hier tatsichlich ein invertiertes Glied vorliegt. 
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Wiire die Hand z. B. eine rechte geblieben, so miiBte der kleinste. 
dritte, Finger am vorderen Rand zur Entwicklung gelangen und dic 
Wachstumstendenz der iibrigen Finger nach hinten gerichtet sein. 
nicht nach lateral und vorn. 


Anhang. 

Heterotopische heteropleurale Transplantation von Eatremitdtenbildungs- 
material des Stadiums I (Skizze 2) auf Schwanzknospenstadium. 
Wenn also im Stadium C die Lateralitait des Extremititenbildungs- 

materials noch nicht determiniert ist, diese Determination aber im 

Schwanzknospenstadium sicher eingetreten ist, so fragt sich, ob im 

Stadium | vielleicht ein ..Umschlagen* der Inversion eintritt, das sich 

in negativem oder positivem Sinne iiuBert, vergleichbar gewissermaben 

einer chemischen Reaktion, die bei Titration von traubenzuckerhal- 
tigem Urin mit Fehlingscher Lésung bei einem ganz _ bestimmten 

(Juantitiitsverhiltnis eintritt und sich in einem ,,.Umschlagen* der 

Farbe iuBert. 

Die Versuche an diesem Stadium I (Skizze 2) sind begonnen, aber 
in noch zu geringer Zahl angestellt, um aus den Ergebnissen Schlub- 
folgerungen ziehen zu kénnen. Die drei diesbeziiglichen Fille seien 
kurz erwihnt. 

Bei Fall Nr. 3. wurde linkes Bildungsmaterial auf die rechte Seite 
implantiert. Es entwickelte sich eine Extremitit auf der rechten Seite 
mit nach hinten offenem Ellenbogenwinkel, so daf deren Lateralitiit 
als herkunftsgemiB bezeichnet werden kénnte, falls die normale Ent- 
wicklung der Finger in diesem Fall diese Vermutung bestiitigt hiitte. 
Die Fingeranlage aber blieb rudimentiir. 

Von den beiden anderen hierher gehérigen Fiillen ging die eine 
Larve friihzeitig ein, die andere lieferte ebenfalls eine herkunftsgemibe 
Kxtremitit, eine rechte auf der linken Seite, deren Qualitit sich in 
der Anordnung und Entwicklung der Finger zu erkennen gab. der 
Ellenbogen war nur ganz schwach angedeutet. Doch scheidet dieser 
Fall zur Klirung des vorliegenden Problems deswegen aus, weil hier 
vorn und hinten und nicht dorsal und ventral vertauscht worden war. 

Hier mibten also weitere umfangreiche Versuche ansetzen. 

Weitere Versuche sind auch notwendig zur Klirung der Frage, 
ob die Vorn-Hintenpolaritiit des Bildungsmaterials im Stadium C 
ebensowenig determiniert ist. wie die dorsoventrale Polaritiit. Nach 
den Ergebnissen bei Amblystoma tritt sie ja friiher ein als die dorso- 
ventrale, aber die Versuche von Milojevié mit Transplantation von 


Beinregeneraten bei 7riton cristatus ergaben, dab schon in den ersten 
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Entwicklungsstadien des Regenerats alle drei Achsen gleichzeitig be- 
stimmt werden, es fragt sich, ob sich das normale Bildungsmaterial 


ihnlich wie ein Regenerat verhiilt. 


Zusammenfassung. 

|. Die Vorn-Hintenpolaritit und dorsoventrale Polaritit einer Ex- 
tremitiitenknospe des Schwanzknospenstadiums bei Triton tacniatus ist 
fest determiniert. Ks gelingt niemals eine Inversion der Seitenqualitiit 
der Extremitiit wie bei Amblystoma. 

2. Der Zeitfaktor spielt eine wesentliche Rolle im Determinations- 
vorgang; denn im Stadium C einer Triton-Neurula liBt sich das Har- 
risonsche Ergebnis einer Umwandlung einer linken Extremitiit in eine 
rechte und umgekehrt tatsiichlich bestiitigen. Das jiingere Neurula- 
stadium von 7'riton ist daher dem iilteren Schwanzknospenstadium von 
Amblystoma biologisch iiquivalent. 

3. Das verschiedene biologische Verhalten von Amblystoma (Har- 
rison), Rana temporaria (Graper) und Triton kann bildlich durch die 
.Individuelle Entwicklungskurve der Determination’ dargestellt wer- 
den, deren Individualitit im wesentlichen in der verschiedenen Ge- 
schwindigkeit des Ablaufes der Determination liegt. Eine Reaktion 
auf exogene Faktoren wird um so leichter eintreten, je niiher der 
Zeitpunkt der Reaktion dem Kurvenanfang liegt, weil hier die Deter- 
mination noch nicht beendet ist und die endogenen Potenzen werden 
sich um so leichter auswirken k6énnen, je niher der Zeitpunkt der 
Reaktion dem Kurvenende liegt, weil hier die Determination zum 
Abschlub gelangt. Die Kurvenliinge ist aber selbst bei nahestehenden 
Amphibienarten verschieden. 

$. Bei einer Analyse eines Formbildungsvorganges mul neben dem 
Zeitfaktor auch der Raumfaktor beriicksichtigt werden. Das Extremi- 
tiitenbildungsmaterial im Stadium C, dessen Lateralitait moch nicht 
determiniert ist, liegt hinter der dorsoventralen Mittellinie des Keimes 
und umfabt einen riumlichen Komplex von 61, Bruchteilen der ge- 
samten Liingsausdehnung des Keimes. Dieses Stadium C geht bei 
einer Wassertemperatur von 17— 20° C in 3—7 Stunden in das Sta- 
dium | iiber. Die Extremitiitenknospe im Schwanzknospenstadium von 
Triton, deren Lateralitiit fest determiniert ist, umfabt einen riium- 
lichen Komplex von 3 Somiten und betrigt in der Lingsausdehnung 
0.45 mm bei einer Gesamtlinge der Larve von 2.47 mm. nimmt also 
5.4 Bruchteile der Gesamtliinge ein. 

5. Der langsamere Ablauf von Entwicklungsvorgiingen bei Amb/y- 
stoma, der biologisch in der verspiiteten Determination der dorsoven- 
tralen Polaritit der GliedmaBenknospe in Erscheinung tritt, ist auch 
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aiubBerlich an der verlangsamten normalen Entwicklung der Extremitiit 
erkennbar. Auch diese lauft bei 7'riton schneller ab. 

6. Triton regeneriert nicht immer. Unter den Entnahmetieren des 
Jahres 1922 blieb bei 11 Larven eine Regeneration der Vorderglied- 
mabe véllig aus. Ein Beispiel dieser Art ist Nr. 63, hier ist keine 
Regeneration der rechten Gliedmabe eingetreten. 
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Kinleitung. 

Nach meinen friiher geschilderten Resultaten hielt ich einerseits 
den EinfluB des Blutstromes, andererseits die Wirksamkeit in der Um- 
vebung des Herzens gelegener Faktoren mit grober Wahrscheinlichkeit 
an der Formbildung des embryonalen Herzens beteiligt. Um dies aber 
nachzuweisen, habe ich versucht, sowohl die Richtung des Blutstromes, 
wie die Umgebung des Herzens durch die Transplantation zu iindern. 
Schwierigkeiten in der Technik brachten es anfianglich mit sich, dab 
ich die Herzanlage nicht in einer ganz bestimmten Orientierung zu 
den Kérperebenen einpflanzen konnte, wie ich urspriinglich beabsich- 
tigt hatte. Zuniichst sah ich einen gewissen Erfolg schon darin, wenn 
ich die Herzanlage tiberhaupt zur Einheilung gebracht hatte. 

Ich weil sehr wohl, daB meine bisherigen Studien eine grobe Reihe 
von Fragen erst aufwerfen und auf Weniges nur eine exakte Antwort 
geben. Trotzdem glaube ich mit einer Veréffentlichung nicht zuriick- 
halten zu sollen, da eine Reihe von Beobachtungen, auch solche tiber 
Leber- und Darmtransplantation, vielleicht manches Wissenswerte 
bringen. Vorhandene Liicken gedenke ich nach Méglichkeit spiterhin 


auszufiillen. 


Material und Methode. 

Die Operationen habe ich in Freiburg ausgefiihrt und in der Hauptsache 
hierzu den dort sehr hiiufigen Bombinator pachypus verwendet. Nur wenige 
Transplantationen wurden an Rana esculenta gemacht. Die Embryonen waren 
im Stadium der beginnenden Schwanzknospe. Es gelingt nach einiger Cbung 
leicht, die Herzanlage einem Embryo zu entnehmen und sie einem anderen an 
beliebiger Stelle zu implantieren. Nur ist hierbei von ganz besonderer Bedeu- 
tung, dafi man eine geniigend grobe Menge Entomesodermzellen mit entnimmt 
und eine hinreichende Ektodermhiille wihlt. Dieser Umstand, sowie ein genaues 
Passen der Wundriinder aufeinander sind yon ausschlaggebendem Einflub fiir 


1) Die Untersuchungen wurden mit Hilfe der Rockefeller-Foundation aus- 


vefuhrt. 
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das Gelingen der Operation. Nach 20 Minuten, spiitestens in einer halber 
Stunde, ist das Implantat angeheilt. 

Operiert habe ich unter der binokularen Lupe in Lockescher Liésung, de: 
ich direkt nach der Operation noch etwas kalkhaltiges Wiirzburger Wasser zu 
setzte. Das Implantat mul mit Glasbriicken auf dem Wirtstier vorsichtig fixiert 
werden. Beherrscht man einmal die Technik, so ist die Zahl der operativen 
Miberfolge eine erstaunlich geringe. Die Tiere wurden in Zenker fixiert und 
die geschnittenen Serien dann mit Hiimatoxylin-Eosin gefiirbt. 


Allgemeines zur Entwicklung implantierter Herzanlagen. 

Die ersten Tage nach der Operation pflegt das Implantat sich 
meist wie ein Bruchsack von seiner Umgebung hervorzuwoélben. Bei- 
liegende Abb. | mag dieses Verhalten erliutern. Bei fortschreitendem 
Wachstum des Tieres, etwa vom 4 
bis 6. Tage nach der Operation, nimmt 
auch die Grobe des Lmplantates, offen- 
bar durch Zellvermehrung und Wasser- 
aufnahme, entsprechend zu. Dasselbe 
ist immer noch ziemlich betriichtlich 





von seiner Umgebung gleichsam abge- 
schniirt und dem Wirtstier hiufig wie 
Abb. 1. Embryo von Bombinator pachypus ° ‘ ‘ 
mit seitlich implantierter Herzanlace, €in Appendix angesetzt. In diesem 
metimaes ny Bildarchiv, Stadium (Abb. 2), meist schon etwas 
friiher, kann man bei schiarfster Be- 
leuchtung den Kontur des Implantates sich ganz langsam hin und her 
schieben sehen. Die ersten Pulsationen des Herzens haben begonnen. 
Bei fortschreitender Entwicklung sucht offenbar der Organismus 
die implantierte Herzanlage in ihre Umgebung mehr und mehr ein- 
zunivellieren. In spii- 
teren Stadien kommt 
ein bruchsackartiges 
Hervorstehen des Im- 
plantates mit Ausnah- 
me in der Gegend der 


Schwanzwurzel iber- 





haupt nicht mehr vor. 


Abb. 2 Embryo von Bombinator pach ypes mit implantierter ‘ , 
Herzanlage. 2 Tage nach der Operation. Erstverdtfentlichung Der Grad und die 


im Bildarchiv, Freiburg Schnelligkeit der Ein- 


nivellierung hiingen sicher zuniichst davon ab, wieviel man vorher 
an Material aus der Implantationsstelle entfernt hat. Je tiefer die 
Wunde gesetzt wird und je geringer die Masse des Implantates ist, 
um so leichter und rascher wird natiirlich die Herzanlage in den 


') Die mikroskopischen Abbildungen sind von Herrn Univ.- Zeichner 
W. Freytag gezeichnet. 








Experimentelle Studien an embryonalen Amphibienherzen. IL. 557 
AuBenkontur des Wirtstieres einbezogen. Es hat iibrigens den An- 
schein, als niihme die Potenz des Organismus, sich das Implantat 
véllig in seinen iuberen Kontur einzuverleiben, vom Kopfe nach dem 
Schwanze zu ab. Wenigstens habe ich an der Schwanzwurzel noch 
hernienartig hervorgestulpte 
Herzen im Stadium der be- 
ginnenden Metamorphose be- 
obachtet, niemals aber solche 
an Kopf und Rumpf. Abb. 3 
laBt in Hohe der Schwanz- 
wurzel durch das aufgehellte 
Ektoderm hindurch ein Herz, 

daa kriftig pulsierte, erken- AM.2 Lave woe Bendtoate, pectpees mit imple 
nen, Doch ist die Hervor- Offentlichung im Bildarchiv, Freiburg 





wolbung schon bedeutend ge- 
ringer wie in den beiden oben abgebildeten Stadien. 

Abb. 4 zeigt ein Tier mit zwei Herzen 4 Wochen nach der Ope- 
ration. Das lebhaft pulsierende implantierte Herz hing der Larve an 





Abb. 4. Larve von Bombinator pachypus mit an Abb. 5. Asvmmetrische Larve von Bombijotor 


ler Schwanzwurzel betindlichem, implantierten huypus, 23 Tage nach der Operation.  Erst- 


Herzen. 4 Wochen nach der Operation. Erst- verOffentlichung im Bildarchiv, Freiburg 


verétfentlichung im Bildarchiv, Freiburg 


der Schwanzwurzel bruchsackartig in einer Ektodermhiille an, ist jedoch 
durch GefiBe und Bindegewebsziige mit dem anliegenden Darm des 
Wirtstieres aufs innigste verbunden. In einem Falle wurde tibrigens 
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durch ein an diese Stelle implantiertes Herz VerschluB des Afte: 
hervorgerufen. 

Hat man weiter cranialwiirts implantiert ich habe zuniichst au 
technischen Griinden immer nur die laterale Seite, nicht aber vordere 
Bauch- oder Riickseite gewihlt —, so kommt in den weitaus meisten 
Fiillen folgende bemerkenswerte Erscheinung in der Entwicklung des 
gesamten Tierkérpers zur Beobachtung. Es laibt sich niamlich eine 
mehr oder weniger bedeutende Asymmetrie am Koérper der Larve fest- 


stellen und zwar wird diejenige Seite, wo die Herzanlage implantiert 
war, schwiicher entwickelt. Nur in einem einzigen Falle bei 120 ope- 


rierten Tieren sah ich sie hypertrophisch werden. Abb. 5 auf vorher- 
vehender Seite mag dieses Verhalten deutlich vor Augen fiihren. Auf 
der atrophischen, rechten Seite des Tieres wird der Kontur durch das 
Ektoderm tiber dem implantierten Herzen nach auben vorgebuchtet. 
Das Herz selbst ist nicht sichtbar, da die Aufnahme gerade im Augen- 
blick der Systole erfolgt ist, wo es sich nach der Medianebene hin 
kontrahiert hatte. Bei der Diastole stieB es jedesmal deutlich sicht- 
bar an das Ektoderm an. 

Im Entwicklungsverlauf: macht sich die Asymmetrie der Larve 
unter Umstinden schon am 6. Tage nach der Operation bemerkbar 
und kann dann 3 bis 4 Wochen lang, manchmal noch linger, sehr 
deutlich in Erscheinung treten. Bleiben die Tiere aber noch einige 
Wochen weiterhin am Leben, etwa bis zum Beginn der Metamorphose, 
so wird der Unterschied in der Grobe beider Kérperhilften mehr und 
mehr ausgeglichen. Das zeigt sich auch an den Bewegungen der Tiere, 
die in einem solch alteren Stadium meist nicht mehr schief, mit der 
schwereren Seite etwas nach unten geneigt, sondern gut im Gleich- 
gewicht ausbalanciert einherschwimmen. Der Organismus verfiigt dem- 
nach tiber ganz erhebliche Kriifte, cine verloren gegangene Svmmetrie 
wieder auszugleichen. 

Wahrscheinlich wird die Asymmetrie der Larven durch zwei Ur- 
sachen bedingt. Zuniichst habe ich, um die Herzanlage gut implan- 
tieren zu kOnnen, einen Haufen Dotterzellen aus der Bauchseite ent- 
fernt, dem Embryo also eine Menge Ernihrungs- und Dottermaterial 
weggenommen. Das wiirde jedoch, wenn die entfernte Entomesoderm- 
masse nicht allzu betriichtlich ist, noch nicht zu einer Atrophie der 
betreffenden Seite fiihren. Denn iiberlaBt man ohne weiteren Eingriff 
den Embryo seinem Schicksal, so vermag er gar wohl den erlittenen 
Verlust auszugleichen und es entwickelt sich eine normale, fast sym- 
metrische Larve. Es mui demnach die Hauptursache der Atrophie 
in dem Implantat gelegen sein. 

Implantierte Anlagen von Extremitiiten oder Dottermaterial rufen 
kaum irgendwelche bleibenden Asymmetrien hervor. Der Organismus 
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reguliert diese Lmplantate eben auf vollendetste Weise in sich hinein. 
Es mub infolgedessen in der Herzanlage selbst etwas sein, das das 
Zuriickbleiben derjenigen Seite, wo implantiert wurde, im Wachstum 
zur Folge hat. In meiner vorhergehenden Arbeit habe ich gezeigt, 
dal} allerdings nur im Explantat — das wachsende embryonale 
Herz auf Kosten seiner Umgebung sich vergrébert und diese Um- 
gebung, Dotterzellen und Leber, riicksichtslos bis zuletzt ausniitzt. 
Die einzelnen Gewebe sind eben, wenn sie zu einem Kampfe ums 
Dasein gegeneinander gerufen werden sollten, sicherlich nicht gleich- 
wertig. 

Sobald einmal das embryonale Herzgewebe begonnen hat, rhyth- 
mische Kontraktionen auszufiihren, ist es ohne Zweifel allen anderen 
Geweben an Kampfkraft tiberlegen. Es nimmt nicht nur das, was es 
braucht, aus seinen Nachbargeweben, es verdriingt auch diese bei 
weiterem Wachstum immer mehr. Da es fiir seine Bewegungen einen 
freien Spielraum bendtigt, labt es seine direkte Umgebung hiiutig gat 
nicht zur Weiterentwicklung kommen. Im implantierten Herzen mit 
seiner im Hinblick auf den kleinen Gesamtorganismus doch ganz ge- 
waltigen Grobe und Bewegung ist demnach die Hauptursache det 
Asymmetrie zu erblicken. 

Man kann die implantierte Herzanlage geradezu als einen Feind 
der Regeneration bezeichnen und sie daher an Stellen einpflanzen, wo 
man eine solche aus irgendwelchen Griinden verhindern will. Lmplan- 
tiert man das Herz in einen Defekt des Zentralnervensystems, so kommt 
eine Vereinigung der Nerven niemals zustande, implantiert man es 
direkt neben eine Extremititenanlage, so kann diese an der Entwick- 
lung verhindert werden. 

Trotz alledem werden bei 6 bis 8 Wochen alten Larven anfing- 
liche Asymmetrien mehr und mehr ausgeglichen. Zuniichst laBt sich 
leicht beobachten, dal das Herz, obwohl es anfiinglich wie ein Bruch- 
sack nach der lateralen Seite hervorgewOlbt ist, allmihlich tiefer nach 
der Medianebene zu verlagert wird. Der Organismus hat mdglicher- 
weise das Bestreben, das implantierte Herz medianwarts zu ziehen 
und bewerkstelligt dies teilweise sicherlich mit Hilfe des Darmes. Das 
implantierte Herz ist fast stets entweder direkt mit dem Darm oder 
indirekt durch die implantierte Leber, mit der es immer verbunden 
ist, an den Darm des Wirtstieres fixiert. Implantiertes Darmmaterial 
hildet aber mit demjenigen des Wirtstieres stets einen gemeinsamen, 
einheitlichen Darm. So wird durch héchst komplizierte Verschiebung 
und Umbildung von Darmschlingen das Herz nach der Mitte hin ver- 
lagert. Je iilter das Tier ist, um so niher der Medianebene finden 
wir gewOhnlich das implantierte Herz. Doch mag fiir diese allmah- 
lich medianwiirts stattfindende Lageveriinderung auch die zunehmende 
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Schwere des Herzens ein bedeutsamer Grund sein. Denn der leichi 
verschiebliche Darm vermag dem Drucke des anfinglich  seitlic! 
oben gelegenen schweren und pulsierenden Organes keinen geniigen- 
den Widerstand entgegenzusetzen. 

In seltenen Fillen bleibt dennoch die implantierte Herzanlage aut 
der lateralen Bauchseite liegen, niimlich dann, wenn sie durch zahl- 
reiche GefibBe und viel Bindegewebe an die Bauchwand fixiert ist. 

Larven mit implantierter Herzanlage bleiben anfanglich in der 
Gesamtentwicklung hinter gleichaltrigen Kontrolltieren zuriick, doch 
kann die Differenz in einigen Wochen wieder ausgeglichen werden. 
Die Ursache der geringeren Wachstumsgeschwindigkeit kann in Mib- 
bildungen bei der Darmgestaltung, in Verinderungen des gesamten 
Blutkreislaufs oder sonst unbekannten Ursachen gelegen sein. 


Uber das physiologische Verhalten implantierter Herzanlagen. 

Hat man eine implantierte Herzanlage gliicklich zur Anheilung 
gebracht, so treten sofort drei Fragen von auberordentlicher Bedeu- 
tung auf, niimlich: 1. Wie verhilt sich die Pulszahl des implantierten 
Herzens zu der des Wirtstierherzens! 2. Gewinnt das implantierte 
Herz AnschluB an den allgemeinen Kreislauf? und 3. Welchen Ein- 
fiu hat in letzterem Falle das implantierte Herz auf den Kreislauf? 
Die Frage: Wie verhilt sich der Kreislauf, wenn zwei Herzen vor- 
handen sind? findet sich tibrigens schon bei Born, und unter seinen 
Kompositionen waren auch solche anzutreffen, bei denen ,,mit Sicher- 
heit zwei pulsierende Herzen konstatiert werden, die sich aber nicht 
im gleichen Takte zusammenziehen™. 


a) Thy r das Ve rhaltnis de r Pulszahl 7] di s implanty rlen Herz WS 

zu denen des Wirtstierherzens. 

Dali eine mit aller Vorsicht implantierte Herzanlage zu_pulsieren 
beginnt, war nach den mit der Explantation nach Ekman gemachten 
Krfahrungen ohne weiteres zu erwarten. Denn = selbst wenn sich 
keinerlei Verbindung mit dem Kreislauf des Wirtstieres herstellen 
sollte, war der Herzanlage eine grobe Masse Entomesodermzellen mit- 
gegeben worden, die fiir einige Zeit ausreichend war, dem Herzgewebe 
zur Weiterentwicklung geniigend Stoffe zu liefern oder auch als form- 
bestimmender Faktor mitzuwirken. 

In der Tat habe ich daher, gerade wie bei meinen Explantations- 
versuchen, die ersten rhythmischen Kontraktionen des implantierten 
Herzens etwa 3 bis 5 Tage nach der Operation wahrnehmen kénnen. 
Von besonderer Wichtigkeit ist hierbei, dali man den Embryo aufs 
allerschiirfste beleuchtet und den Kontur des noch stark hervorge- 
wolbten Implantates von allen Seiten sehr genau und sorgfiiltig lingere 
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Zeit betrachtet. Das erfordert anfangs viel Anstrengung, nach einiger 
Ubung gelangt man aber dazu, selbst ganz langsame, peristaltische 
Verschiebungen des Konturs sogleich zu sehen. Da das Herz seine 
Bewegungen eher ausfiihrt, als wir es wegen des noch undurchsichtigen 
Ektoderms wahrnehmen kénnen, ist nach meinen friiheren Erfahrungen 
sicher. 

Bei allen meinen operierten Tieren habe ich die Pulszahlen beider 
Herzen tiglich gleichzeitig aufgenommen und notiert. Beide Herzen 
fingen manchmal zu gleicher, manchmal auch zu verschiedener Zeit 
an oft wenige Stunden, oft auch bis zu 3 Tagen getrennt ihre 
peristaltischen Kontraktionen auszufiihren: sie erhéhten allmiahlich in 
etwa 8-10 Tagen nach der Operation ihre Pulszahl auf 40—60 Schlige 
in der Minute. Die Pulszahl kann sowohl dariiber wie darunter von 
beiden Herzen eine Anderung erfahren. 

Kin Hauptergebnis im Verhalten der Pulszahlen zweier Herzen in 
einem einzigen Organismus sei hier sogleich bemerkt: Niemals ist eine 
gleiche Pulszahl oder gar eine gleichzeitige Systole oder Diastole von 
zwel Herzen auf liingere Zeit zu beobachten. Es kommt allerdings 
vor, dab man an beiden Herzen eines Tieres die gleiche Pulszahl er- 
hilt, in seltenen Fallen sogar ein synchrones Auftreten der Systolen 
und Diastolen zu sehen bekommt. Das dauert aber selbst in diesem 
Falle nie linger wie einige Minuten. Erst kaum bemerkbar, allmih- 
lich aber immer deutlicher tritt eine Verschiebung in den Systolen 
auf, schlieblich arbeiten beide Herzen intermittierend, um dann wieder 
zum kurz dauernden Synchronismus zuriickzukehren. 

Um diesen Vorgang beobachten zu kénnen, mul man naturlich 
beide Herzen des Tieres auf ein Gesichtsfeld vereinigen, was aber nicht 
immer gelingt. Doch stellt der eben angeftihrte Fall ein Extrem dar: 
meist differieren die Pulszahlen um eine groBere, allerdings schwan- 
kende Anzahl von Schlagen in der Minute. Es behilt also unter 
allen Umstiinden jedes Herz einen gewissen Eigenrhythmus bei. Das 
stimmt mit den Resultaten, die Weiss bei seinen Herztransplantationen 
an erwachsenen Amphibien gewonnen hat, tiberein. 

Beim Studium der Pulszahlen meiner Tabellen wire aber noch 
folgender Punkt der Erwihnung wert. Etwas haben die Pulszahlen 
nimlich doch miteinander gemeinsam. Bei steigender Pulszahl des 
Wirtsherzens nimmt auch diejenige des implantierten Herzens in un- 
gefiihr gleichem Verhiltnis zu und verringert sich wieder in demselben 
Mabe bei Sinken der Pulszahl des Wirtsherzens. Diese Erfahrung habe 
ich bei siimtlichen Tieren ohne jede Ausnahme in tiber 100 Fallen 
gemacht. Erhéhung der Pulszahl kann man sehr leicht durch Erwir- 
mung des Wassers erreichen. Dann beginnen alsbald beide Herzen in 
bedeutend gesteigertem Mabe bis zu 130 Schligen in der Minute 
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zu arbeiten. Die Ursache fiir die gemeinsame Erhéhung beider Puls 
zahlen braucht aber nicht allein im Wirtstier gelegen zu sein, sonder 
kénnte sowohl im Wirtstier wie unabhingig davon im Implantat zu 
suchen sein. 

Um zu untersuchen, ob der Organismus tiber Mittel verfiigt, di 
Pulszahlen zweier Herzen zu gleicher GroBe zu bringen, oder ob jedes 
Herz seine Eigenzahl sicher beibehalt, habe ich Herzanlagen von ilteren 
Embrvenen jiingeren Stadien implantiert. Somit war zu erwarten, dal 
das Implantat seine Kontraktionen eher begann wie das Wirtsherz. 
Der Organismus hatte, vorausgesetzt dab beide Herzen das gleiche 
Wachstumstempo beibehielten, viel gréBere Differenzen auszugleichen 
oder aber die Differenz in der Pulszahl mubte bedeutend gréber sein. 

In der Tat begann die implantierte Herzanlage zuerst zu pulsieren 
und war in der Pulsfrequenz dem Wirtsherzen fast immer voraus. 
Kine grébere Differenz der Pulszahlen wurde jedoch schlieblich nicht 
erzielt, es war das gleiche Verhiltnis wie bei der Implantation gleich- 
altriger Herzanlagen zu beobachten. Die anfiinglich héhere Pulszahl 
eines implantierten alteren Herzens wird vom Wirtsherzen sehr rasch 
annihernd erreicht, manchmal sogar tibertroffen. 

Irgend etwas ist zweifellos vorhanden, das auf die Pulszahl beider 
Herzen in gleicher Weise einwirkt. Was das aber ist, ob Nerven- 
system, innere Sekretion, gleichzeitig vermehrter oder verminderter 
Stoffwechsel beider Herzen, fortgeleitete Blutwelle, wenn beide Herzen 
durch gréBbere Gefiibe miteinander verbunden sein sollten, IABt sich 
zuniichst nicht angeben. 

Der Puls beider Herzen war stets regelmibig. Nur in zwei Fiillen 
habe ich bei implantierten Herzen voOllig unabhingige Kontraktionen 
beobachtet, offenbar Uberleitungsstérungen, die der Kliniker mit dem 
Namen Herzblock bezeichnet. Im ersten Fall trafen auf eine Systole 
zweier Herzabschnitte zwei Systolen eines dritten Abschnittes. Im 
zweiten Fall hatte der Sinus 100 Pulsschliige, wihrend der anschlieBende 
Abschnitt nur deren 72 aufwies, von denen immer je zwei NSchlige 
kurz hintereinander durch eine kleine Pause von den beiden niichst- 
folgenden getrennt festzustellen waren. Doch waren in beiden Fallen 
diese plétzlich aufgetretenen St6rungen schon nach 1 bis 2 Tagen be- 
hoben. Implantierte Herzen schlagen demnach mit der gleichen Regel- 
maBigkeit, aber nicht im gleichen Tempo wie explantierte Herzen. 

Wie sich spiiter aus der histologischen Untersuchung ergeben wird, 
hat die Grobe des implantierten Herzens mit der Zahl seiner Puls- 
schliige nicht das geringste zu tun. Grobe wie kleine implantierte 
Herzen verhielten sich hinsichtlich ihrer Pulszahl zum Herzen des 
Wirtstieres vollkommen gleich. 
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) Uber den Anschlufs des implantierten Herzens an den allgemeinen 
Kreislauf. 

Der Anschlufs des implantierten Herzens an den allgemeinen Kreis- 
wf ist von grobem physiologischen Interesse, aber auch, wie wir 
spiter sehen werden, wahrscheinlich von entscheidender Bedeutung fiir 
lie Form des Herzens. Labt sich eine Verbindung zwischen Implantat 
und Gefailsystem des Wirtstieres herstellen, so haben wir theoretisch 
drei Méglichkeiten einer Beeinflussung des Blutstromes durch die jetzt 
vorhandenen zwei Motoren zu erwarten: 1. Das implantierte Herz ist 
n den Kreislauf ,gleicharbeitend“ hineinorientiert, d. h. es wiirde 
len Blutstrom in die gleiche Richtung wie das Eigenherz treiben. 
2. Das implantierte Herz ist in den Kreislauf ,,gegenarbeitend* hin- 
cinorientiert; Konflikte in der Blutbewegung wiiren mit Sicherheit zu 
erwarten. Voraussetzung fiir diese beiden Fille ist eine doppelte Ver- 
bindung des implantierten Herzens mit seinem arteriellen und venésen 
Teil mit dem allgemeinen Kreislauf. 3. Das implantierte Herz ist 
nur an einem Ende mit dem Gefiibsystem des Wirtstieres verbunden: 
es ist also wie ein Appendix in den allgemeinen Kreislauf einge- 
schaltet. 

Letzten Endes wiire noch méglich, dali das implantierte Herz iiber- 
haupt keinen Anschlufi an den allgemeinen Kreislauf findet und ein 
eigenes, geschlossenes Gefiiisystem fiir sich ausbildet. 

In der Tat habe ich alle diese Méglichkeiten erhalten. Es ist 
mir aber leider erst am Schlusse der Laichperiode gelungen, die Herz- 
inlage willkiirlich in ganz bestimmter Orientierung zu den Ebenen 
des Wirtstieres zu implantieren, wie dies Harrison mit den Extremi- 
tiitenanlagen getan hat. Ich werde spiiter hierauf genauer eingehen. 
Meistens habe ich auf ,gut Glick” implantiert und vermag daher 
liber die Orientierung des Implantates zu den Ebenen des Wirtstieres 
keine Angaben mehr zu machen. 

Hat man 2—4 Tage nach der Operation die ersten Pulsationen 
beider Herzen wahrgnommen, so ist fiir das weitere Wachstum des 
Embryos von grébter Bedeutung, dali die Kiemen gebildet werden 
und der Kreislauf in ihnen, wenn auch zuniichst sehr langsam, sicht- 
bar wird. Bleibt dieser Vorgang der Kiemenbildung, der teilweise 
vom Blutkreislauf abhingig ist, aus, so geht der Embryo nach einiger 
Zeit sicher zugrunde. 

Sprossen jedoch die Kiemen gut hervor, so ist fiir den wachsen- 
den Organismus keine Gefahr mehr vorhanden. Das Ektoderm hellt 
sich auf, das bruchsackartig hervorstehende Implantat wird mehr und 
mehr einnivelliert, die Asymmetrie beider Kérperhilften ist sehr deut- 
lich, und wir erkennen in den Gefiben die Richtung des Blutstromes 
aufs allerschénste. 
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Da beide Herzen stets eine verschiedene Pulszahl zeigen, so miiss: 
die in direkter Nihe des Implantates befindlichen GefaiBe einen a 
deren Puls aufweisen wie die iibrigen BlutgefiiBe, wenn das impla 
tierte Herz mit dem allgemeinen Kreislauf verbunden ist. Dies ha! 
ich auch an den hinteren Segmentalarterien beobachten kénnen, w 
in vielen Fallen sich der Puls des weit hinten implantierten Herze1 
feststellen lie}. Damit ist ein Anschlui des Implantates an de 
Koérperkreislauf bewiesen, was durch die histologische Untersuchun 
bestiitigt wird. 

Da das Implantat mit dem allgemeinen Ko6rperkreislauf iibe: 
haupt in keinerlei Zusammenhang tritt, habe ich gelegentlich beol 
achtet. 


c) Uber den Kinflup des implantierten Herzens auf den Korperkreislau 

Wenn zwei Motoren im Kreislaufsystem nicht ganz exakt mitein 
ander oder sogar gegeneinander arbeiten, so kommt es unfehlbar zu 
Stérungen in den Betriebs- und Gestaltungsfunktionen, die der wachsende 
Organismus nach Méglichkeit zu regulieren haben wird. In den mei- 
sten Fillen werden Unstimmigkeiten in der Blutzirkulation gliinzend 
behoben; das Tier entwickelt sich mit seinen beiden schlagenden 
Herzen wie ein normales, ein anfiingliches Zuriickbleiben im Wachs- 
tum abgerechnet. 

Doch kénnen gréBere St6rungen im Kreislauf sehr wahrscheinlich 
ein stiirkeres Zuriickbleiben im Wachstumstempo verursachen. —Be- 
kanntlich entwickeln sich ja Embryonen ohne Blutzirkulation tibet 
ein bestimmtes Stadium nicht hinaus. Es wiire aber noch médglich, 
dai das Kleinerbleiben durch Schwierigkeiten in der Verdauung der 
aufgenommenen Nahrung bewirkt wiirde, da bei meiner Transplanta- 
tionsmethode starke Umbildungen des Darmsystemes die Regel waren. 

Ohne Zweifel entnimmt ein implantiertes Herz bei jeder Diastole 
dem Koérperkreislauf eine ganz betriachtliche Menge Blut. Bei ialteren 
Larven sehen wir immer die implantierten Herzen bei der Diastole 
sich rot mit Blut fiillen und es bei der Systole wieder entleeren.  Fiir 
Form und Funktion des Herzens ist das Vorhandensein des Blut- 
stromes wahrscheinlich von ausschlaggebender Bedeutung. Wenn bei 
weiterem Wachstum der Larven die schlagenden implantierten Herzen 
kleiner und kleiner werden und schlieBlich ihre Pulsation ganz ein- 
stellen, so war die Ursache hierzu sicher die fehlende oder ungenii- 
gende Blutmenge, mit welcher das Herz sich in seine Grobe und in 
seine Form hiitte hineinarbeiten kénnen. 

Eines scheint mir sicher zu sein: Zwei Herzen in einem einzigen 
Organismus treten sich sogleich als Feinde gegeniiber und beginnen 
alsbald den Kampf um das, was sie am notwendigsten zu ihrer Ent- 
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wicklung brauchen, um das Blut. Gelingt es beiden, eine geniigende 
Menge Blut zu erhalten, so besteht fiir ihre Existenz keine Gefahr, 
sie entwickeln sich im gleichen Tempo weiter. In den meisten Fallen 
erhilt nach meinen jetzigen Beobachtungen das Wirtsherz aber doch 
das Ubergewicht iiber das Implantat und damit ist dessen Schicksal 
besiegelt. Es bleibt auf irgendeiner Wachstumsstufe stehen, immer 
weniger Blut fort- oder nur hin- und herbewegend und _ obliteriert 
schlieBlich. 

Es kann aber anders kommen, wenn das implantierte Herz sich 
als das stiirkere erweist. Man erkennt in diesem Falle, wie das Herz 
des Wirtstieres allmihlich eine immer geringere Blutmenge auswirft: 
es wird daher immer heller und blisser, arbeitet mit iuBerster Inten- 
sitiit, aber offenbar nur mit einer ganz minimalen Blutmenge. Das 
implantierte Herz schwillt hingegen miichtig an und vermag an Vo- 
lumen das Wirtsherz zu iibertreffen. Seine Kontraktionen sind von 
bedeutender Kraft und seine Farbe ist in der Diastole dunkelrot. Es 
hat offenbar fast das gesamte Koérperblut in Umlauf zu setzen. Geht 
der Kiemenkreislauf in geniigender Intensitiit weiter, so ist fiir das 
Tier keine Gefahr zu befiirchten. Hd6rt er aber auf, so ist sein baldiger 
Tod sehr wahrscheinlich. Ein fast leer schlagendes Wirtsherz kann 
iibrigens nach einiger Zeit wieder iiber eine erhebliche Blutmenge 
verfuigen. 

Mitunter schwillt das implantierte Herz gewaltig an, fiihrt die 
kriiftigsten Pulsationen aus und ist mit Blut dicht angefiillt. Aber 
infolge fehlenden oder nicht geniigenden Anschlusses an den Kérper- 
kreislauf ist es nicht imstande, das Blut in entsprechendem Mabe 
wieder auszuwerfen. Es pumpt die Blutmasse in seinem Innern ziel- 
los hin und her oder treibt sie durch feine, allerdings zum Bersten 
angefiillte Gefibe in seine niichste bindegewebige Umgebung, wo sich 
dann ein grobes Blutextravasat bildet. 

Nicht selten fehlt ein Kiemenkreislauf, obwohl beide Herzen ihre 
Pulsationen ausfiihren. Hier arbeiten die Herzen offenbar mit gleicher 
Kraft gegeneinander. Sieht man nicht innerhalb weniger Tage die 
ersten Blutkérperchen in den Kiemengefiben kreisen, so geht das Tier 
mit Sicherheit zugrunde. Vielleicht spielt bei Miberfolgen auch die 
biochemische Differenz des Implantates eine Rolle. 


d) Uber das Verhalten der auf den Kopf implantierten Herzanlagen. 

Verpflanzt man Herzen auf die eine Seite des Kopfes, so wolbt 
sich das Implantat zunichst geradeso hervor wie an anderen Kérper- 
regionen. Nach einiger Zeit bemerkt man die ersten, ganz langsamen 
Pulsationen, das Implantat wird mehr und mehr einnivelliert.  Hellt 
sich nun bei fortschreitendem Wachstum des Embryos das Ektoderm 


37* 





566 Ph. Stohr jr.: 


auf, so kann man aufs schénste die einzelnen Abschnitte des schlagen- 
den Herzens innerhalb der Schiidelkapsel beobachten. 

Abb. 6 zeigt eine Bombinator-Larve 6 Tage nach Implantation der 
Herzanlage. Gehirn- und Knorpelanlagen fehlen fast vollstiindig; in 


Abb. 6. Larve von Bombynator pachypus mit einer auf den Kopf implantierten Herzanlage. 6 Tage 
nach der Operation, Erstveréffentlichung im Bildarchiv, Freiburg. 


der Mitte der glashellen Ektodermkapsel sieht man eine weibe, schriig 
nach unten vorn geneigte Masse, die implantierte Leber. Dariiber, 
in Verlingerung des Achsenskeletts, befindet sich das implantierte Herz. 
Das Herz des Wirtstieres ist gleichfalls sichtbar. Beide Herzen zeigten 
in diesem Stadium kriiftige und regelmiibige 

"NN A Pulsationen. Vom Gehirn 1liBt sich nichts 

(] N\A Bestimmtes unter dem binokularen Mikroskop 

| erkennen, auch bei bedeutend ilteren Stadien 

\ 


bild. 7 ist eine Umrilizeichnung einer von oben 
gesehenen, ilteren Larve. An Stelle des Ge- 
hirns finden sich auf der linken Seite zwei 
Abschnitte des implantierten Herzens, die 
grobe dunkle Masse rechts ist die Leber, der 


» 
a rs 

A em, y, \ nicht, ein Zeichen, daB sowohl Wachstum wie 
— 7} Regeneration von Geweben im _ Pulsations- 
\ / bereich des Herzens verhindert werden. Ab- 


schmale Streifen darunter und davor die Gallen- 
blase. Letztere hatte infolge der reichlich an- 
gesammelten Galle ein schénes, griines Aus- 
sehen. 
ee Es ist auch hier unverkennbar, dab die 
See an Sam teed te Herzanlage moglichst nahe an die Medianebene 
plantierter Herzanlage. # Herz, gelagert ist. Bei dem gezeichneten Tiere ist 
g Gattenhiase, | Leber. das Gleichgewicht dadurch aufs beste aus- 
balanciert, da} dem Herzen die wohl ebenso 
schwere Leber und Gallenblase gegeniiber gelagert sind. Derartig 
operierte Tiere vermochten iibrigens niemals gerade, sondern nur im 
Bogen zu schwimmen. Denn meistens fehlte auf der Seite der Im- 
plantation das Labyrinthbliischen, andererseits kam das Auge der niim- 
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lichen Seite, manchmal auch beide, nicht zur Entwicklung. Die Tiere 
waren sehr reizbar und schwammen aufgeregt umher, sobald man sie 
mit der Haarschlinge beriihrte. DaB sie im Wachstum erheblich zuriick- 
bleiben, liegt zweifellos in der Schwierigkeit der Nahrungsaufnahme. 

Da bei der Implantation auf den Kopf sich die Organe in der 
glashellen Ektodermhiille dem Blick offen darbieten und nicht durch 
Darm oder Pigment iiberlagert sind, so kann man ausgezeichnet den 
Blutkreislauf des Implantates studieren. Man sieht das pulsierende 
Herz die Blutkérperchen durch die Kapillaren der Leber hindurch- 
treiben, man kann direkt verfolgen, wie das Implantatblut in die 
KiemengefiiBe der gleichen Seite tritt; ein AnschluB an den allge- 
meinen Kreislauf ist also absolut sicher. Da auch in der Wand der 
Kopfektodermblase sich eine Menge Kapillaren befinden, in denen 
der Pulsschlag des implantierten Herzens herrscht, sei nebenbei er- 


wiihnt. 


Uber die Form der implantierten Herzen. 

Im Grunde habe ich hier genau die gleichen Ergebnisse wie mit 
der Explantation. Kein implantiertes Herz gleicht dem anderen, kein 
implantiertes Herz gleicht dem des Wirtstieres. Meistens sind die 
Implantate kleiner als die Wirtsherzen, in seltenen Fillen gréBer; 
die Zahl der Herzabschnitte ist auBerordentlich verschieden, meistens 
sind es zwei bis drei, selten vier, manchmal auch nur ein einziger. 
Von einer typischen Form oder gar einer typischen Kriimmung des 
Herzschlauches kann keine Rede sein. Hieraus folgt mit einiger 
Wahrscheinlichkeit, da die formbildenden Faktoren des Herzens 
niemals allein in den Zellen der Herzanlage gelegen sein k6nnen. 
Diese verhilt sich somit von einer Extremititenanlage grundverschie- 
den. Genauere Angaben iiber die Form werde ich im histologischen 
Teil dieser Arbeit machen. 


Uber die Pigmentieruug der operierten Larven. 

Larven, die sich etwa im Beginn der zweiten Woche nach der 
Operation befinden, unterscheiden sich von gleich alten Kontrolltieren 
fast immer durch die Pigmentierung. Sie sind im allgemeinen wesent- 
lich heller, und die sonst so regelmiBigen Pigmentverhiltnisse sind — 
nicht immer deutlich zu erkennen, die ganze Pigmentzeichnung macht 
einen gestérten, ungeordneten Eindruck. Dieses Hellerbleiben kann 
4 bis 6 Wochen dauern; werden die Tiere noch ilter, so verschwindet 
es mehr und mehr, und schlieBlich gleichen die Larven in der Pig- 
mentzeichnung den normalen vollkommen. 

Teilweise ist das hellere Aussehen durch eine geringere Entwick- 
lung der Pigmentzellenzahl bedingt; besonders schén 1liBt sich das 
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am Schwanz der Larve studieren. Normalerweise sind zwei dunkle. 


nach hinten konvergierende Streifen auf beiden Seiten des Schwanzes - 
zu beobachten, die ihre Entstehung einer groBen Menge vielfach ver- " 
iistelter Pigmentzellen verdanken. Bei operierten Tieren findet man . 
jedoch sehr hiiufig die Zahl dieser Zellen ganz erheblich vermindert, 


vor allem dann, wenn das implantierte Herz weit nach hinten ge- : 
lagert ist. Doch lassen sich auch zahlreiche UnregelmaBigkeiten in " 
der Anordnung der Pigmentzellen im Gesamtorganismus erkennen. 


So sind dieselben oft da angehiiuft, wo sie normalerweise fehlen d 
und andererseits sind haufig ganze Regionen von Pigment vdllig ent- . 
bl6Bt, die gewéhnlich gréBere Mengen von Pigmentzellen aufweisen. " 
Tiere, die gar keinen Kreislauf ausbilden, sind immer heller als die s 
normalen. ( 

\ 





Abb. 84 Abb. Sh. 
Abb 8a. Bombinator-Larve mit an der Schwanzwurzel implantierter Herzanlage und veriindertet 
Pigmentzeichoung. Abb. 8). Kontrolltier. Erstveréffentlichung im Bildarchiv, Freiburg 


Ks liegt nahe, daran zu denken, da die Pigmentierung eine Funk- 
tion der Zirkulation ist, und J. Loeb hat schon vor 30 Jahren gezeigt, 
dab bei Fundulus-Embryonen die Pigmentzellen sich nur dann auf 
der Oberfliiche der GefaiBe ausbreiten, wenn Blut in ihnen  strémt. 
Levy mibt hingegen der Zirkulation in den GefaiBen keine maBbgebende 
Bedeutung zu; denn er hatte bei seinen Durchschniirungsversuchen 
an Triton taeniatus Teilembryonen ohne Herz, folglich ohne Blutkreis- 
lauf erhalten, die dennoch eine gute Pigmentierung aufwiesen. Meine 
Befunde, dali Larven ohne Kreislauf immer heller sind, sprechen zu- 
nichst einmal gegen die Levysche Ansicht. Trotz alledem kann es 
aber nicht allein das Strémen des Blutes sein, das eine normale Pig- 
mentierung bewirkt. Denn meine ilteren Larven zeigten  siimtlich 
einen guten Kreislauf und doch war die Pigmentierung gestért. 




















Experimentelle Studien an embryonalen Amphibienherzen. I]. 569 


Daf jedoch die Zirkulation bei der Pigmentierung eine ganz be- 
leutende Rolle spielen kann, geht aus folgender Beobachtung hervor. 
Wie ich oben erwihnt habe, kann bei dem Kampfe zweier Herzen 
im das Blut das Implantat das stiirkere sein und dem Herzen des 
Wirtstieres alles Blut entziehen, so dal dieses schlieBlich leer schligt, 
‘bwohl es mit ungeheurer Intensitiit arbeitet. Ein solcher Ausgang 
hat aber immer noch eine weitere Folge. 

Aus nebenstehender Abbildung ist ohne weiteres zu ersehen, dal} 
der normalerweise vor dem Herzen befindliche, dichte Pigmentwall 
uf Abb. 8h dem Wirtsherzen auf Abb. 8a fehlt und nur durch 
wenige vereinzelte Zellen ersetzt ist. Hingegen ist das mit Blut an- 
vefiillte implantierte Herz von einem dunklen Pigmentzellenhaufen be- 
deckt, der die im Leben dunkelrote Blutfarbe kaum mehr _ hervor- 
schimmern lie}. Abb. 4 zeigt ein gleiches Verhalten bei stiirkerer 
VergréBerung. Wenn das Herz keine geniigende Menge Blut erhialt, 
ist es nicht imstande, einen Pigmentwall im Pericardium sich zu bilden. 
Auch in Abb. 5 ist eine abnliche Erscheinung zu beobachten. Erhilt 
jedoch im Laufe weiterer Wochen das Wirtsherz allmihlich wieder 
mehr Blut zugefiihrt, so umgibt es sich ebenso wie das Implantat mit 
Pigment und beide Herzen sind schlieBlich in gleicher Weise verhiillt. 

Dies beweist, da eine hinreichende Blutmenge sicherlich einen 
pigmentbildenden Faktor darstellt. Hiermit wiirde tbereinstimmen, 
dafi meine explantierten Herzen niemals mit Pigmentzellen umgeben 
waren, da ja niemals strémendes Blut in ihnen vorhanden war. Auf 
den Kopf implantierte Herzen bilden keinen oder nur einen minimalen 
Pigmentwall um sich aus, auch wenn sie in vollster Tiatigkeit be- 
griffen sind, soweit ich wenigstens bis jetzt beobachten konnte. Eine 
geniigende Erklirung hierfiir konnte ich nicht finden. Sicherlich sind 
aber bei der Veriinderung in der Pigmentierung der operierten Tiere 
noch andere, mir unbekannte Faktoren beteiligt. 


iber die Veriinderungen bei der Darmbildung. 

Die Entwicklung des Darmsystems erfihrt durch die auf die rechte 
Bauchseite vorgenommenen Implantationen bedeutsame Verinderungen. 
Es liegt die Vorstellung nahe, da das implantierte Herz die gesamten 
Baucheingeweide nach der anderen Seite hin verdringen wiirde. Das 
ist aber niemals der Fall; die Dinge verhalten sich viel komplizierter, 
und zwar aus folgendem Grunde. Vor Einpflanzung der Herzanlage 
habe ich stets eine Menge Dotterzellen entfernt. Dieses Material geht 
also fiir die Bildung des Darmkanals verloren. Mit der Herzanlage 
habe ich aber hinwiederum einen betriichtlichen Haufen Entomesoderm- 
zellen implantiert und damit dem Organismus neues Material zur 


Darmbildung eingefiigt. Es sind nun drei Méglichkeiten fiir die Ent- 
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wicklung eines Darmes gegeben: 1. Das Wirtstier verwendet das ei 

gebrachte Material, wie wenn es eigenes wiire und bildet einen typis: 

gekriimmten und gelagerten Darm. 2. Das Implantat kénnte ei 

Stiick Darm, Leber und Gallenblase fiir sich bilden, ohne sich w 
seine Umgebung zu bekiimmern; der Darm wiirde in solchem Fal), 
einen Blindsack von jeweils verschiedener GréBe darstellen. Denn wi 
haben bei der Explantation gesehen, da’ der mit der Herzanlage ent 
fernte Entomesodermhaufen ein erhebliches Selbstdifferenzierungsve: 
mégen besitzt und Leber, Gallenblase und Darm anlegen kann. 
3. Das Wirtstier verwendet das implantierte Dottermaterial zur Bil 
dung eines einheitlichen Darmes gemeinsam mit seinen eigenen Darm- 
bildungszellen. Hierbei hilt jedoch das Implantat an seiner Eigen- 
krimmung fest; in diesem Falle sind Stérungen in der Entwicklung 
eines typischen Darmsitus unvermeidlich, ein einheitlicher Darm kann 
nur durch einen Kompromif8 zwischen Implantat und darmbildenden 
Zellen des Wirtstieres zustande kommen. 

Bei Vereinigung von Darmstiicken ist es bekanntlich fiir die Praxis wichtig, 
beide Teile in gleicher oval-caudaler Orientierung aneinander zu nihen, um 
eine antiperistaltische Bewegung des implantierten Stiickes zu vermeiden. Die 
Ausfiihrung dieser Vorsichtsmafregel ist mir bei der Implantation eines Haufens 
indifferenzierter Dotterzellen bis jetzt nicht méglich gewesen. Sie ist auch gar 
nicht nétig, wenn man im Stadium der beginnenden Schwanzknospe und friiher 
operiert. 

Im Organismus wird nun aus Eigen- und implantiertem Material 
ein einheitlich durchgiingiges Darmrohr geformt, wobei das Implantat 
seine offenbar fest determinierte Kriimmungstendenz zum Teil beibe- 
halt. Es kommt also die 3. Méglichkeit, die des Kompromisses, zur 
Geltung. Den Beweis hierfiir werde ich im histologischen Teil dieser 


Arbeit vervollstiindigen, hier sollen zuniichst die topographischen Ver- 
iinderungen im Darmsitus dargestellt werden. 


Normalerweise findet die Darmbildung auf folgende Art statt. Zuerst 
entwickelt sich im Vorderdarm die Gastroduodenalschlinge mit einer Kriimmung 
nach links, die sich mit ihrem distalen Ende allmihlich quer gegen die Median- 
ebene hiniiberlegt, wo sie auch in den Mitteldarm iibergeht. Gleichzeitig be- 
ginnt sich der Enddarm nach links vorzustrecken, wodurch der dotterreiche 
Mitteldarm in eine quere Lage gebracht wird. Dieser beginnt durch Resorption 
seiner Dottermasse ein offenbar sehr starkes Liingenwachstum, formt eine 
Schlinge, deren beide Teile sich dann in einander entgegengesetzten Spiral- 
touren aufwickeln, wie aus Press/ers Rekonstruktionen ausgezeichnet zu ersehen 
ist. SchlieBlich schiebt die Masse der Mitteldarmschlingen den Vorderdarm 
mit seinen Driisen nach rechts hiniiber. Wenn sich bei Goette auch Andeu- 
tungen dazu finden, dali die Bildung der Darmspiralen ihren Grund im fort- 
schreitenden Liingenwachstum des Darmes bei mangelndem Raume habe, so 
erblickt er doch vor allem in der asymmetrischen Anlage des dorsalen Pancreas 
die Ursache fiir die gesamte Darmasymmetrie. Einen bedeutenden Fortschritt 
zum Verstiindnis des Darmsitus bedeuten hingegen Spemanns Experimente, die 
nach Umdrehung eines kleinen Stiickes im Dach der Vorderdarmanlage einen 
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ganzen Situs viscerum inversus erkennen lieben. Hierbei zeigte sich ferner, 
daB das dorsale Pancreas auf die Entstehung eines Situs inversus ohne jeden 
EinfluBb ist, sondern daB eine dem Darm selbst inhirente Wachstumstendenz 
die asymmetrische Lagerung bewirkt. 

Meine Befunde tiber die Darmverlagerung stellen eine Bestitigung 
der Resultate Spemanns und R. Meyers dar, die allen Teilen des 
Darmkanales eine gewisse Kriimmungstendenz zuweisen, durch deren 
Zusammenwirken dann der normale Situs viscerum entsteht. 

Kinen Situs inversus viscerum zeigt anscheinend Abb. 9. Denn 
normalerweise mite die Darmspirale links oben beginnen und auf 
der rechten Seite mit nach links gerichteter Kriimmung verlaufen. 


Abb. 9. 3 Wochen alte, operierte Larve von Abb. 10. 4 Wochen alte Larve von Bombinate: 
Bombinator pachypus mit verinderter Darmbil- pachypus mit veranderter Darmbildung. 
dung. 9 > vergr. hk Herz, tr implantiertes Herz. 9 >< vergr. 


Dem auberordentlichen Dotterreichtum nach handelt es sich wohl 
vorwiegend um Mitteldarm. Die Atrophie der rechten Seite infolge 
des hier riickwiirts verlagerten, nicht sichtbaren implantierten Herzens 
ist deutlich zu erkennen. Die gesamte Darmbildung hat bei diesem 
Tiere mit dem Entwicklungstempo der tbrigen Organe nicht gleichen 
Schritt gehalten; denn sie miiBte bei dem Alter der Larve von 3 Wochen 
schon bedeutend weiter fortgeschritten sein. 

Entnimmt man dem Embryo eine betrichtliche Dottermenge, ohne 
eine entsprechende Masse von Dotterzellen wieder zu implantieren, 
so bildet das Tier mit dem geringeren Anlagematerial auch einen 
wesentlich kiirzeren Darm. Obwohl nun bei weiterem Wachstum des 
Tieres der Darm einen wesentlich gréBeren Raum zu seiner Ausdeh- 
nung zur Verfiigung hat, bildet er dennoch eigentiimliche Kriimmungen 
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und Schlingen, die durch Raumbeengung gar nicht zu erklaren sind; 
die Tendenz hierzu mu$ vielmehr im Darm selbst gelegen sein. 

In Abb. 10 ist der Darm im Verhiltnis zum Alter der Larve viel 
zu kurz. Trotzdem laBt die eigenttimliche Schlingenbildung einen 
gewissen Ansatz zur Gestaltung der Spiralen beiderseits erkennen. 
Nur miiBte der rechte absteigende Schenkel quer nach der linken 
Seite hiniiberziehen, statt sogleich im spitzen Winkel aufwiirts nach 
der Mitte hin emporzustreben. Die Lage des mit der Darmwand fest 
verbundenen implantierten Herzens macht immerhin wahrscheinlich, 
daB wir in dem aufsteigenden Darmschenkel implantiertes Material 
mit eigener Kriimmungstendenz zu suchen haben. Dah bei der all- 
mihlichen Verschiebung des seitlich 
implantierten Herzens dem Zug des 
Darmes eine wichtige Rolle zukomint, 
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Abb. 11. 4 Wochen alte Larve von Bombinator Abb. 12. 4 Wochen alte Larve von Bombinator 
pachypus wit veranderter Darmbildung. pachypus mit verinderter Darmbildung. 
h Herz, ty implantiertes Herz. 9  vergr. h Herz, ty implantiertes Herz. 9 >< vergr. 


halte ich fir auBerst wahrscheinlich. Vor dem implantierten Herzen 
fand sich,aus dem Bauchektoderm hervorragend, eine gestielte Cyste, in 
deren Wand sich stark gefiillte BlutgefiiBe befanden; diese bezogen ihr 
Blut direkt aus dem implantierten Herzen. 

Wesentlich deutlicher ist eine spiralige Aufrollung des Darmes in 
Abb. 11 zu beobachten. Gegeniiber dem Normalen besteht jedoch 
hier der Unterschied, da die Spitze der Schneckenwindung statt 
nach links auBen, gerade nach unten sieht, und daB die rechte Darm- 
spirale infolgedessen statt daneben, dariiber zu liegen kommt. Welche 
Teile des einheitlichen Darmrohres Produkt des Implantates, welche 
Produkt der Dotterzellen des Wirtstieres sind, laBt sich hier nicht be- 
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stimmen. Es wiire natiirlich méglich, daB die obere Schlinge zum 
feil aus Implantatzellen besteht, da ja das Herz hieran fixiert ist. 
Da bei der Operation eine Menge darmbildenden Dottermateriales der 
rechten Seite etwa in der Mitte entfernt wurde, so wire auch die 
Lage der implantierten Schlinge an Stelle der fehlenden rechten Spirale 
wohl erklarlich. Infolge der starken Eigenkriimmung des implantierten 
Darmstiickes wiirde dann die linke Spirale nach abwirts gedriickt 
worden sein. Dies ist aber nur eine Vermutung. 

In Abb. 12 sehen wir noch ein weiteres Beispiel merkwiirdiger, 
sicherlich durch Kompromif} entstandener Darmbildung. Rechts wie 
links finden sich Ansiitze zur Spiralenbildung; von typischer Gestal- 
tung ist auch hier keine Rede. Der linke Vorderarmabschnitt senkt 
sich sehr stark nach abwiirts, um dann rechts oben mit einer der 
typischen Schraubenwindung gerade entgegengesetzten Spirale eine 
Schlinge zu formen; das Endstiick dieser Schlinge begibt sich schriig 
abwiirts auf die linke Seite und geht hier in den Enddarm iiber. 
Auch hier wire moéglich, daB die rechts gelegene Spirale aus Implantat- 
zellen besteht, weil das implantierte Herz daran fixiert ist. Dab 
dann bei weiterer Entwicklung das pulsierende Herz und die massive 
implantierte Leber sekundiir den Situs des leicht beweglichen Darmes 
beeinflussen, ist ohne weiteres anzunehmen. 

Der Darm der in den Abb. 10, 11, 12 dargestellten Larven er- 
wies sich als durchgiingig und war mit aufgenommener Nahrung dicht 


angefiillt. 


Histologischer Teil. 
Uber die Form des implantierten Herzens. 

Zu einer klaren Analyse der Form eines Organs sind Modelle nétig. Ich 
habe einstweilen davon abgesehen, solche zu verfertigen, weil es mir erst gegen 
SchluB der Experimentierperiode gelungen war, die Herzanlage in ganz be- 
stimmter Orientierung zu den Ebenen des Kérpers zu implantieren. Denn das 
ist, wie wir aus Harrisons Extremititentransplantationen wissen, Voraussetzung, 
um sich iiber einen formbestimmenden Einflufs der Umgebung auf die Herz- 
anlage ein Urteil zu verschaffen. In einer spiiteren Arbeit gedenke ich diese 
Liicke auszufiillen. 

In Abb. 13 sehen wir ein Herz, das am 4. Tage nach der Ope- 
ration fixiert wurde und einen Puls von 10 Schlaigen in der Minute 
hatte. Bei der Implantation waren nur sehr wenig benachbarte Ento- 
mesodermzellen mit eingepflanzt worden, vielleicht ein Grund, warum 
das Herz so sehr hinter dem Wirtsherzen an GréBe zuriickblieb. Es 
sind zwei Abschnitte zu erkennen, ein der Leber benachbarter, gréBerer, 
mit dotterreichen Erythroblasten gefiillter Teil und ein kleinerer, 
lateraler an das Ektoderm grenzender Abschnitt. Die Herzwand ist 
verschieden dick und besteht aus einer Reihe von dotterreichen, histo- 
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logisch undifferenzierten Zellen, die sich scheinbar durch nichts vo 
dem angrenzenden Leber- oder Dottergewebe unterscheiden. Der qui 
getroffene kleine Kanal ist der Urnierengang. 

Ein etwas ilteres Entwicklungsstadium laiBt Abb. 14 erkenne: 
Das lingsgetroffene implantierte Herz ist wesentlich gréBer, eine Son 
derung in zwei Abschnitten sehr deutlich. Die Wand besteht ebenfal! 

noch aus dotterreichen, undifferenzierten 

dem angrenzenden Lebergewebe gleichende:, 

Zellen. Das Herz ist 6 Tage nach der Ope 

ration fixiert und hatte einen Puls von 6+ 

Schligen in der Minute. Es steht mit der 

implantierten Leber in inniger Verbindung. 

In Abb. 15 ist ein Herz dargestellt, das 

bereits am 3. Tage nach der Operation fixiert 

Abb. 18. ‘Tisdiaeientionte Been wurde. Es stammt von einem ilteren Em- 
lage am 4. Tage nach der Opera~- bryo und wurde auf einen jiingeren iiber- 


OO are tragen; es zeigte 32 Pulsschliige in der Mi- 
nute. Es scheint sein Wachstumstempo in 
jiingerer, ortsfremder Umgebung beibehalten zu haben und ist schon 
deutlich in drei Abschnitte gegliedert. Seine Zellen sowie die im Lumen 
befindlichen Erythroblasten sind noch sehr dotterhaltig. Das Herz stand 
auf einer Seite mit dem GefiiBsystem des Wirtstieres in Verbindung, 
ein Umstand, der fiir seine Entwicklung von der gréBten Bedeutung ist. 

o 
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Abb. 14. Transplantierte Herzanlage am 6. Tage Abb. 15.' Transplantierte, Altere Herzanlage 
nach der Operation. # Herz, / Leberzellen, wie in Abb.14. A Herzwand, ¢ Erythroblasten. 
¢ Erythroblasten. 120 >  vergr. 120  vergr. 


Es zeigt sich niimlich, daB die implantierten Herzen stets dann 
hinter dem Wirtsherzen an GréBe erheblich zuriickbleiben, wenn keine 
Verbindung mit dem allgemeinen Kreislaufsystem zustande kommt. 
Fiihrt nur ein einziges GefifS zum implantierten Herzen, derart, dal 
es wie ein Appendix in das GefiiBsystem eingeschaltet ist, so kann es 
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ungefihr so groB wie das Wirtsherz werden, wenn auch in der Form 
nicht im mindesten mit diesem vergleichbar. Fiir die Entwicklung 
der GréBe ist es von auBerordent- 
lichem EinfluB, daB das implantierte 
Herz mit seinen beiden Enden zu- 
cleich AnschluB an den Blutkreislauf 
gewinnt und somit einen Blutstrom 
stets nach der gleichen Richtung hin 
zu treiben hat. Denn fiir die Ent- 
wicklung des Herzens ist das Vor- 
handensein eines Blutstromes wahr- 
scheinlich ein wichtiger Faktor; das 
Herz arbeitet sich eben mit dem Blut 
in seine Form und in seine Gr6éBe hinein. 
Zum Vergleich fiihre ich in Abb. 16 
das Herz des Wirtstieres von Abb. 15 
an. Der erhebliche GréBenunterschied 
zwischen den beiden Herzen springt 
sogleich ins Auge: er kann aber in Abb. 16. Herz des Wirtstieres, dem das in 
vielen Fallen noch bedeutender sein, *””’"” ea po aaa = 
vor allem dann, wenn das implantierte 
Herz iiberhaupt keinen AnschluB an das GefiiBsystem gefunden hat, 
schlieBlich zu keiner Weiterentwicklung mehr kommt, seinen Puls ein- 


stellt und obliteriert. 





Abb. 17 gibt einen Schnitt durch eo 
ein Herz am 7. Tage nach der Im- '’ Sian 
. 
plantation wieder. Es hatte AnschluB “. oes 
. . ** » 
an den allgemeinen Blutkreislauf und aN eg 
stand infolgedessen an GréBe nicht %, “e* fa 
* “33 oe A 
ice , - * ne a 
weit hinter dem Wirtsherzen zuriick. 0% Sienna, 
Auch die histologische Differenzier 8 teY S8 
Auch die histologische Differenzierung ett +48 YF} oA 
° ° o « . 
des Herzgewebes ist weiter fortge- Ren’ "ae 
. . y é ie 4 
schritten. An Stelle des dotterhaltigen oe he 
Zellmaterials ist typisch embryonales of Pon ad 
‘ . WF on te" 
Muskelgewebe getreten. In die Mitte & the ¢ 
° ° . . aa", & 
des Lumens hineinragend finden wir St ae 
. . . . . -= % ad 
weiterhin deutlich  differenziertes, . “s, 
; : ' 
klappenbildendes Gewebe. Die Wand 


des unten gelegenen Herzabschnittes, App. 17. Transplantiertes Herz am 7. Tage 

der wohl den Ventrikel darstellt, ist "°°! Ger Operation. » Ventrikel, & klappen 
: : ‘ vildendes Gewebe, 120 vergr. 

auBerordentlich dick und viel stirker 

entwickelt als die Ventrikelwand des Wirtsherzens. Feine Muskelfibrillen 

sind in groBer Anzahl erkennbar. Es waren nur drei Abschnitte des 
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transplantierten Herzens zur Entwicklung gekommen: Sinus, Atriu 
und Ventrikel; letzterer endigte blind. Das Herz mu demnach da 
in ihm befindliche Blut in zweckloser Weise immer hin und her g 
pumpt haben. Vielleicht beruht auf dieser angestrengten Tiitigke 
auch die ganz betriichtliche Dicke der Ventrikelwand. Die Pulszal 
betrug am Tage der Fixation 68 Schlige in der Minute, wihrend 
das Wirtsherz deren 64 hatte. 

In Abb. IS sehen wir einen Schnitt durch ein auf den Kop 
implantiertes Herz, das am 10. Tage nach der Operation fixiert worder 
war und auch auf Abb. 24 zum Teil dargestellt ist. Der Ventrike 
stellt nur eine mit einer sehr geringen Aushéhlung versehene, bei- 
nahe kompakte Muskelmasse dar und konnte sich offenbar, da es wit 
ein kleiner Appendix den stark entwickelten Abschnitten Sinus und 

Atrium anhing, nur in ganz mini- 


pie, maler Weise an der Fortbewegung 

“Pp ° ae 3 ° des Blutstromes beteiligen. Ins Lu- 
teetes men hineinragendes, klappenbilden- 

° | 738 “ Vv des Gewebe ist an seiner Form und 
\" ie a fy an den dicht beieinander liegenden 
“ . te bok dunklen Kernen leicht zu erkennen. 
cr, i ae . Die Grenze zwischen dem Ventrikel 
tge's Py und dem wahrscheinlich den Vor- 
“2. ‘ hof bildenden Abschnitt tritt deut- 
wie, ton) lich hervor. Weitere Angaben iiber 
‘> tote die Tiitigkeit dieses Herzens werde 


Abb. 18. Transplantiertes Herz am 10. Tage nach Ich im nichsten Kapitel machen. 
der Operation, e Ventrikel, & klappenbildendes Kinen Lingsschnitt durch das 
Gewebe. 120 vergr. 

transplantierte Herz einer 10 Wo- 
chen alten Larve zeigt Abb. 19, die wahrscheinlich vier Abschnitte nebst 
anschliebendem Lebergewebe erkennen liBt. Der an die Leber gren- 
zende und mit dieser verbundene oberste Abschnitt ist zweifellos der 
Sinus, der niichstfolgende, ausgedehnteste Hohlraum der Vorhof. Die 
in die Mitte dieses Abschnittes hineinragende Leiste ist wohl als Sep- 
tum atriorum zu deuten. Der unterste Abschnitt ist mit Sicherheit 
der Ventrikel, charakterisiert durch die Stiirke seiner Wand und durch 
das muskulire Trabekelsystem mit den feinen radiiiren und queren 
Leisten und den dadurch entstandenen, blutgefiillten Nebenkammern. 
Der angrenzende, grobe GefaBquerschnitt ist wahrscheinlich als Bulbus 
zu betrachten. 

Das Herz war dauernd in voller Tiatigkeit und fiillte sich bei der 
Diastole stets dunkelrot mit Blut an, welches es bei der Systole vollig 
entleerte, ein sicheres Zeichen, dab es in irgendeinen Kreislauf mit 
beiden Enden zugleich eingeschaltet sein mubte. Es stand, wie schon 
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unter der binokularen Lupe zu erkennen war, hinter dem Wirtsherzen 
nicht im mindesten an Gr6Be zuriick; auch das durch die Pigment- 
zellen ganz dunkle Perikard weist auf einen kriiftigen Funktionszu- 
stand des implantierten Herzens hin. 

Trotzdem ist von einer typischen Formbildung desselben kaum zu 
sprechen. Wie das Studium der Serienschnitte ergibt, bleibt der Ven- 
trikel an GréBe weit hinter den anderen beiden Herzabschnitten und 
auch hinter dem Ventrikel des 
Wirtsherzens zuriick. Da aber das 
Gesamtvolumen des Implantates 
dem des Wirtsherzens ungefihr 
cleicht, so miissen infolgedessen die 
beiden anderen Abschnitte bedeu- 
tend stiirker als normal entwickelt 
sein. Die Proportionen des Her- 
zens sind also ganz erheblich ge- 
stért. Das hat ohne Zweifel seinen 
Grund darin, dab merkwiirdiger- 
weise keine direkte, geniigend 
weite Verbindung zwischen Atrium 
und Ventrikel zustande gekommen 
war. 

Nach der Abbildung ist eine 
dichte, grobenteils bindegewebige 
Scheidewand zwischen beiden Ab- 
schnitten vorhanden. Diese wird 
in den folgenden Schnitten immer 
diinner, typische Endokardkissen 
bilden sich aus, es bleibt aber 
doch immer eine trennende La- 
melle bestehen. Die Kommuni- 





kation zwischen Atrium und Ven- hits. 10. “Sonticitantieatns Week; Wathen ans 


trikel findet daher gar nicht durch der Operation. + Ventrikel, » Atrium, s Sinus, 
eine einem Auricularkanal gleich- dosage 
zusetzende Bildung statt, sondern 

durch ein aus der Vorhofswand aussprossendes BlutgefaiB, das dann 
das Blut in die Kammer hineinleitet. Infolgedessen ist eine Hyper- 
trophie der Muskelwand und eine betriichtliche Dilatation von Sinus 
und Atrium zustande gekommen. 

Hieraus ist ersichtlich, daB einem direkt einstiirzenden Blutstrom 
eine gestaltende Wirkung zukommen mub, wie dies ja schon von 
Greil, Beneke und neuerdings von Benninghoff hervorgehoben wurde. 
Die geringe StoBkraft des in die Kammer einstr6menden Blutes, das 
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erst einen Umweg durch ein mittelgroBes GefiS machen muBte, sowie 
auch die wahrscheinlich verminderte Blutmenge sind sicherlich an 
dem Kleinbleiben des Ventrikels ursiichlich beteiligt. 

Hinzu kommt noch, daf§ dieser Abschnitt das Blut gar nicht in 
den groBben Kreislauf zu werfen brauchte, sondern es durch das grobe, 
wahrscheinlich dem Bulbus arteriosus entsprechende GefiB, das auf 
der Abb. 19 gerade quer getroffen ist, auf kiirzestem Wege nur zur 
Verbindungsstelle zwischen Leber und Sinus hiniibertrieb. Der Ven- 
trikel muBte also das Blut nur durch ein breites Rohr, das héchstens 
so lang war wie das ganze Herz, hindurchpumpen, konnte also diese 
verhiltnismiBig minimale Arbeit mit einer bedeutend geringeren Masse 
von Muskulatur leisten. Die angrenzende, an den Darm des Wirts- 
tieres fixierte Leber stand ihrerseits wieder mit dem allgemeinen Blut- 
gefaBsystem in Verbindung, wodurch eine Arterialisierung des im trans- 
plantierten Herzen kreisenden Blutes moéglich war. Hiiufig lieB sich 
iibrigens ein direkter AnschluB der transplantierten Leber mit der 
Leber des Wirtstieres beobachten. 

Wenn auch das klappenbildende Gewebe und die Ausbildung des 
Trabekelsystems Hinweise fiir die Orientierung der Herzabschnitte 
geben, so kommen doch in vielen Fillen unverstiindliche Herzformen 
vor. Soweit ich bis jetzt erkennen konnte, vermag eine implantierte 
Herzanlage tiberhaupt niemals ein typisches Herz zu entwickeln. Ein 
blind endigender Herzschlauch bleibt nicht nur in der GréBe, sondern 
auch im Entwicklungstempo erheblich hinter dem Wirtsherzen zuriick. 
In einem solchen Fall kann der Ventrikel des Wirtsherzens bereits aus 
differenzierten Muskelfibrillen gebildetes Trabekelwerk aufweisen, wiih- 
rend der dickwandige Ventrikel des implantierten Herzens noch aus 
einem dotterreichen Zellkomplex sich zusammensetzt, der vielfach nur 
ein ganz minimales Lumen in sich einschlieBt. 

Manchmal kénnen einfach an den Blutkreislauf angeschlossene 
Herzen fast die GréBbe des Wirtsherzens erreichen, wobei sie mit 
Erythrocyten zum Platzen vollgestopft sind. Das Herz erhilt offen- 
bar lingere Zeit vom Organismus immer neues Blut hinzugefiihrt, ist 
aber nicht imstande, dasselbe bei der Systole véllig auszuleeren. So 
kommt immer mehr Blut ins Herz und immer weniger hinaus. Eine 
starke Arbeitshypertrophie der Muskulatur siimtlicher Abschnitte, vor 
allem des Ventrikels, ist die Folge. Die Wanddicke des letzteren 
iibertrifft die des Ventrikels vom Wirtstierherzen um ein Vielfaches. 
Trotzdem kommt aber infolge der angestauten, bald kaum mehr be- 
weglichen Blutmasse die Ausbildung eines Trabekelwerkes nicht zu- 
stande, ja es kann zuletzt eine bindegewebige Organisation des gesamten 
Herzinhaltes eintreten, obwohl die Pulsationen fortdauern. 

Dies weist mit Wahrscheinlichkeit darauf hin, daB nur einem gleich- 











Experimentelle Studien an embryonalen Amphibienherzen. IL 579 


gerichteten Blutstrom eine formgestaltende Wirkung zukommen kann. 
Fehlt der Blutstrom iiberhaupt, wird die Menge des Blutes verringert, 
wird die StrO6mungsrichtung veriindert oder der Strom wiederum vollig 
aufgehoben, so ist eine anatomische Veriinderung im Aufbau des 
Herzens wie spiiter in der Ausbildung des gesamten Innenreliefs mit 
absoluter Sicherheit die Folge. Dal das Herz eben eine ausgespro- 
chen funktionelle Struktur besitzt, wie Roua schon vor langer Zeit 
hervorgehoben hat, tritt bei der embryonalen Transplantation aufs 
schénste in Erscheinung. 

Benninghoffs Angabe, dab sich ein Zusammenhang zwischen Muskel- 
verlauf und StrOmungsart an den Herzen direkt ablesen lasse, besteht 
entschieden zu Recht. Bei erwachsenen Individuen die Str6mungsart 
aus dem Innenrelief der Herzmuskelwand zu analysieren, ist wahrschein- 
lich ein erfolgreiches Beginnen und schon vielfach versucht worden. 
Beim Embryo aber liegen die Dinge wesentlich anders, da sehr wohl 
funktionelle* Strukturen des Herzens entstehen kénnen, ohne dab auch 
nur eine einzige Blutzelle ins Innere des Herzens gelangt wiire. Wenn 
Beneke behauptet, die Trennung von Vorhof und Kammer sei aus me- 
chanischen Griinden erfolgt, so ist das sicher nicht ohne weiteres richtig. 
Denn wie meine Explantationsversuche gezeigt haben, kOnnen sogar 
alle vier Abschnitte des Herzschlauches gebildet werden, ohne dal Blut 
hierdurch zirkuliert wiire. Welchen formgestaltenden Anteil bei der 
normalen Herzentwicklung im Herzen selbst oder in seiner Umgebung 
liegende Faktoren oder der Blutstrom im Einzelnen haben, mégen 
kiinftige Experimente genauer entscheiden, als mir dies bis jetzt moég- 
lich war. 

Kine kaum mit Sicherheit analysierbare Herzform zeigt Abb. 20. 
Das implantierte, an der vorderen Bauchwand gelegene Herz stammt 
von einer LO Wochen alten Unkenlarve und hat die Grébe des Wirts- 
herzens erreicht. Der abgebildete Querschnitt nimmt etwa den gleichen 
Raum wie ein Querschnitt durch den Ventrikel des Wirtsherzens ein. 
Ks ist hier auBerordentlich schwer, aus diesem scheinbar véllig regel- 
losen Fasergewirr die Natur der Abschnitte bestimmen zu wollen. Aus 
dem Studium der Serienschnitte ergibt sich mit Wahrscheinlichkeit, 
dali der Abschnitt ¢ den Ventrikel, s den Sinus und a das Atrium 
darstellt. Der Ventrikel ist durch das deutlich sichbare, wenn auch 
ginzlich unregelmaBige Trabekelsystem charakterisiert. Ansiitze von 
Endokardwiilsten stehen am Ubergang zum Vorhof, dessen Lumen jedoch 
auberordentlich durch einwachsendes Bindegewebe verengt wird. Im 
Bindegewebe selbst sind wieder eine Reihe von kleineren Gefabquer- 
schnitten bemerkbar. 

Der Vorhof steht durch eine hier nicht sichtbare, sehr breite Off- 
nung mit dem vermutlichen Sinus in Verbindung, in welchen ein von 
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der transplantischen Leber stammendes Blutgefii} einmiindet. Beson 
ders bemerkenswert ist in diesem Abschnitt, was in geringerem Grad 
fiir das ganze Herz gilt, die iuBerst starke Differenz in der Wanddick 
Wir finden links eine stark entwickelte Muskulatur, wihrend oben dik 
Muskelwand durch feines Bindegewebe ersetzt ist. Auch bei den an 
deren Abschnitten ist ein vollig regelloses Verhalten im Bau des Innen- 
reliefs zu beobachten. Wenn tatsiichlich dem Blutstrom der allein form- 
gestaltende EinfluB} zuzuschreiben wiire, so miiBten in diesem Herzen 
die sonderbarsten Str6mungsverhiiltnisse geherrscht haben. Wahrschein 
lich war zuniichst die Str6mungsgeschwindigkeit und somit die form- 
bildende StoBkraft des Blutstromes eine sehr geringe. Das geht schon 
daraus hervor dal im Vorhof sich eine grobe Menge Bindegewebe breit 





Abb, 20.) Transplantiertes atypisch gestaltetes Herz, 10 Wochen nach der Operation. 0 vergr 
Querschnitt 


macht, wenn wir nicht annehmen wollen, dali die verarbeitete Blut- 
menge zu gering fiir das Herz war. Dort scheint dies, nach der Zahl der 
vorhandenen Erythrocyten zu schlieben, nicht der Fall gewesen zu sein. 

Das Herz stand durch ein feines Blutgefil mit der transplantierten 
Leber in Verbindung, durch welches es wohl sein Blut zugefiihrt er- 
hielt, Ein sehr grobes GefiB leitete das Blut vom Herzen weg, schien 
aber doch keine ganz geniigende AbfluBbahn darzustellen, da es mit 
Erythrocyten dicht vollgestopft war. 

Wenn wir auf jeden Fall fiir die Entwicklung der typischen Herz- 
form ein Zusammenwirken der in der Herzanlage selbst gelegenen Fak- 
toren mit dem Blutstrom anzunehmen haben, so wire es doch noch 
moglich, daB in der Umgebung des Herzens lokalisierte Faktoren gleich- 
falls formgestaltende Einfliisse aufweisen k6nnten. 
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Dreht man niimlich eine herausgenommene Herzanlage um 180° 
und pflanzt sie an Ort und Stelle wieder zuriick, so entwickelt sich 
ein Herzrohr, das, wie die mikroskopische Untersuchung ergibt, seinen 
arteriellen Teil an normaler Stelle hat, wie wenn nicht gedreht worden 
wire. Da dies der Fall ist, ehe Blut zirkuliert, so miissen offenbar 
wus der Umgebung stammende Einfliisse diese histologische Umstim- 
mung des Gewebes bewirkt haben. Dab die Herzanlage in der Tat 
um 180° gedreht wieder eingepflanzt ist, laBt sich dadurch schon auber- 
lich leicht feststellen, dali man einige von den Saugniipfen stammende, 
pigmentierte Zellen gleichsam als Marke mit herausschneidet. 

Entgegen den durch die Transplantation erzielten Resultaten habe 
ich jedoch mit diesem Experiment in allen zehn Fiillen, wo ich es 
angewendet habe, einen funktionellen MiBerfolg erlebt. Es trat, obwohl 
das Implantat in kiirzester Zeit aufs beste angeheilt war, jedesmal Odem 
ein und die Tiere gingen mit Sicherheit nach wenigen Tagen zugrunde. 
Dureh die Drehung des Herzens scheint eben doch eine, in wenigstens 
diesem Stadium nicht mehr regulierbare, St6rung eingetreten zu_ sein. 
In einer spiiteren Arbeit werde ich genauer auf diese Dinge zuriick- 


kommen!). 


Uber formale Regulationen des Organismus. 

In Abb. 21 sehen wir einen Querschnitt durch den hinteren Teil 
einer Larve, die am 6. Tage nach der Operation fixiert wurde. Das 
Implantat war in diesem Stadium noch wie ein Bruchsack aus dem 
Kérper hervorgewOlbt, der Schnitt ist gerade durch die Mitte des im- 
plantierten Stiickes hindurchgefiihrt. Am Koérper des Wirtstieres ist 
auber einer nicht ganz gliicklichen Fixation nichts Besonderes zu_be- 
merken. In dem hervortretenden Ektodermsack liegt das implantierte 
Herz mit zwei deutlich erkennbaren Abschnitten, einem Endocardhiut- 
chen und einer noch vollig undifferenzierten, dotterreichen Wandung. 
Es steht, wie aus den folgenden Schnitten hervorgeht, mit den implan- 
tierten Leberzellen wohl durch seinen Sinusteil in Verbindung. 

Die Masse der implantierten Entomesodermzellen ist, wie die spii- 
teren Schnitte zeigen, sehr betrichtlich, sie fiillt in einiger Entfernung 
vom Herzen den ganzen vom Ektoderm gebildeten Raum vollstindig 
aus. Es ist klar, daB ein wachsendes Herz zur Ausfiihrung seiner 
Pulsationen einen freien Raum benétigt, den es sich durch riicksichts- 


loses Beiseitedriingen seiner Nachbarschaft — wenigstens wenn es in 
ortsfremde Umgebung versetzt wird auch verschafft. Das feine, 


1) Anmerkung bei der Korrektur: Drehung der Herzanlage im Stadium 
der Medullarplatte um 180° ergibt ein in normaler Richtung pulsierendes 
Herz, ebenso Drehung um 90° im Stadium der beginnenden Schwanzknospe 
(Juni 1924), 


3S* 








582 Ph. St6hr jr.: 


unter dem Ektoderm gelegene, diesen Raum einschlieBende Hiiutche: 
ist wohl als Perikard anzusprechen. 

Das Herz steht an GréBe wohl infolge des fehlenden Anschlusse 
an den allgemeinen Blutkreislauf hinter dem Wirtstierherzen ganz e1 
heblich zuriick. Die Zahl seiner Pulsschlige betrug 40 in der Minute 
das Wirtsherz hatte im Augenblick der Fixation die gleiche Frequenz 
Obwohl im vorliegenden Fall keine 
harmonische Verbindung zwischen Im- 
plantat und Wirtstier zu beobachten 
war, ersteres vielmehr als ein fast ab- 
geschlossener Organkomplex der Larve 
aufsah}, kam es im Wirtstier zu St6é 
rungen. Es zeigte sich eine starke 
Verringerung seines Pigments, die be- 
sonders am Auge deutlich in Erschei- 
nung trat. Vielleicht lag aber auch 
gerade in der parasitiiren Eigenschaft 
des Implantates der Grund zu jener 
Beobachtung. 

Der in Abb. 22 dargestellte Quer- 
schnitt einer 8 Tage nach der Ope- 
ration fixierten Larve liBt sogleich die 
starke Asymmetrie des Tieres erken- 
nen: derventrale Teil des Organismus, 
der dem Implantat gegeniiberliegt, ist 
bedeutend  stiirker entwickelt. Der 
mit / bezeichnete Abschnitt — stellt 
zwei Teile des implantierten Herzens 
dar, in welchen sich zahlreiche Ery- 
throcyten befinden. Das Herz steht 
in direktem Zusammenhang mit der 





implantierten Leber, in deren weite 

Abb. 21. Operierte Larve, am 6, Tage nach ? c k , 

der Operation fixiert. # transplantiertes  Kapillaren es das Blut, infolge dieser 

Herz, ¢ transplantierte Dotterzellen, 
iO > vergr 


einzigen Verbindung, hinein- und wie- 
der herauspumpt. Die an die Leber 
grenzende, dunkle, homogen erscheinende Zellmasse wird von Dotter- 
zellen gebildet. Doch findet hier zweifellos eine ganz _ betriichtliche, 
gestaltende Titigkeit statt, wie die dichtgestellten Kerne beweisen. 
Es hat den Anschein, als sei das Implantat auch hier ein véllig 
fiir sich abgeschlossener Organkomplex, wie das vorhin der Fall war. 
Dem ist aber nicht so; vielmehr tritt auf spi&teren Schnitten die hier 
nur teilweise angeschnittene, implantierte Dottermasse mit den Dotter- 
zellen des Wirtstieres in eine innige, véllig unabgrenzbare Verbindung 
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und bildet mit ihr gemeinsam ein einziges Darmlumen, dessen obere 
Partie nach Abb. 22 noch ganz allein auf Kosten der Dotterzellen des 
Wirtstieres geformt wird. 

Infolge Raummangels verzichte ich hier auf eine erliuternde bildliche Wie- 
lergabe dieser Verhiiltnisse, die iibrigens bei Verwendung einer pigmentierten 
und einer unpigmentierten Art viel schirfer in Erscheinung treten miiBten, als 
das nach meinen bisherigen Beobachtungen der Fall ist. Denn bei den véllig 
gleich aussehenden Dotterzellen liBt es sich hiufig gar nicht mehr entschei- 
den, welches Darmstiick auf 
Kosten des Wirtstieres und P% 
welches auf Kosten des Im- os 
plantates zu setzen ist. Doch 
verfiige ich tiber zahlreiche 
Beobachtungen, wo die Be- 
teiligung beider Gewebe am 
Aufbau eines einzigen, durch- 
wingigen, einheitlichen Darm- 
rohres histologisch zweifellos 
feststeht. Leichter zu studieren 
ist der Vorgang einer gemein- 
samen Darmbildung am Kopf, 
worauf ich im folgenden zu- 
rickkommen werde. 

Es ist klar, dab ein 
mechanisch tiitiges Organ, 
wie es das Herz nun ein- 
mal ist, in einem so unge- 
heuer komplizierten Ge- 
hilde wie dem Kopf die , 
schwersten Veriinderungen — 
bewirken mub. Das Vor- 
handensein einer hochgra- } 





digen NSelbstdifferenzie- 


. all 
ws, 0 


rungsfihigkeit embryona- 





ler Organe im Kopf anurer 
Amphibien ist ja schon jer Operation fixier. "i tranaplantiertes Here, f treneplaa, 
lange durch die Untersu- tierte Leber, ¢ transplantierte Dotterzellen. 60> vergr 
chungen Schapers bekannt. 
Durch die Entfernung des Gehirns und Riickenmarks wurde gezeigt, daB 
das Zentralnervensystem in einer gewissen friihen Entwicklungsperiode 
keinen bestimmenden Einflub auf die typische Entwicklung des embryo- 
nalen Organismus hat. So fand sich trotz fehlenden Gehirns eine fast 
normale Differenzierung und Formentwicklung des Primordialcraniums 
und knorpeligen Visceralskelets nebst der zugehérigen Muskulatur. 
Ich kann Schapers Angaben entschieden bestitigen, doch liegen bei 
meinen Experimenten die Verhiiltnisse wesentlich komplizierter. Denn 
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der Organismus hat nicht nur den vor der Implantation gesetzten Ver- 
lust an Ektoderm, Gehirnanlage und Mesodermzellen auszugleichen, e1 
mul auch das Implantat sich irgendwie einordnen und tut dies in 
einer ganz erstaunlichen Weise. Daf durch das implantierte Herz 
durch die Lebermasse und die Gallenblase die Ausbildung des Kopf- 
skelets iiberdies starke Umformungen erfihrt, ist von vornherein an- 
zunehmen. 
Kurz nach der Operation steht die mit Ektoderm iiberkleidete, im- 
plantierte Zellmasse wie ein miichtiger Bruchsack von dem Kontur des 
Kopfes ab, wird aber mit der Zeit 
iy, mehr und mehr einnivelliert, so dab 
sie schlieBblich von auben her gar 
nicht mehr zu erkennen ist. 
Abb. 23 zeigt einen Querschnitt 
durch den Kopf einer Larve am 
fiinften Tage nach der Operation 
in der Hohe der Saugniipfe. Vom 
Gehirn ist keine Spur vorhanden; 
statt dessen liegt gerade in der Mitte 
ein mit Erythrocyten gefiillter Ab- 
schnitt des implantierten Herzens 
in einem groben, nur von Ektoderm 
iiberkleideten Hohlraum. Das im- 


~ 
_ 
~ 


plantierte Herz hatte 36 Puls- 
schliige, wihrend das Wirtsherz 24 
in der Minute aufwies. Ein Kie- 





menkreislauf war vorhanden, Augen 


eR. und Labyrinthblischen nicht aus 
gebildet. Eine Regeneration des 


Abb. 23.) Quersehnitt durch den Kopt einer am 
Tage nach der Operation fixierten Larve 


h transplantiertes Herz, ¢ transplantierte Dotter’ um das Herz verhindert worden, 
zellen, Mundhohle. s Saugnipfe. 60 vergr 


Gehirns war in weitem Umfange 


sicher aber nicht allein durch des- 
sen pulsatorische Bewegungen, wie bald zu ersehen sein wird. 

Das Herz steht wie gewohnlich mit der gleichzeitig implantierten 
Entomesodermmasse in Verbindung. In diesem Dotterhaufen sind be- 
deutsame formative Vorgiinge zu erkennen. Infolge der oben erwiihn- 
ten Selbstdifferenzierungsfihigkeit des priisumptiven Darmmaterials bil- 
det sich auch im Kopfe, also in ortsfremder Umgebung ein regelrechtes 
Darmstiick. Da vor der Implantation das Dach der Mundbucht nebst 
Teilen des Gehirns entfernt worden war, so wird nunmehr typisches 
Darmmaterial zur Bildung der Mundhéhle mit verwendet, was aus 
Abb. 23 ohne weiteres zu ersehen ist. Die implantierten Dotterzellen 
entwickeln sich zu typischen, zylindrischen Darmzellen, soweit sie nicht 
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Leber, Pankreas oder Gallenblase gebildet haben: sie werden also durch 
ihre Umgebung nicht beeinfluBt, sich in Mundhéhlenepithel umzuwan- 
deln. Sie haben ferner ihre Eigenschaft ein Darmstiick zu formen 
nicht verloren:; denn diejenigen Zellen, die nicht direkt zur Begrenzung 
der Mundhéhle verwendet werden, bilden ein kleines Darmdivertikel, 
das aber immer mit der Mundhéhle sich in offener Kommunikation 
befindet. 

In Abb. 24 haben wir einen Querschnitt durch den Kopf einer Larve 
vor uns, die am 10. Tage nach der Operation fixiert worden war. Etwa 
die Halfte des Schnittes nimmt ein Hohlraum ein, in welchem sich an 
Stelle der Mundhéhle mit dem umgebenden Gewebe und statt des fehlen- 
den rechten Auges das im- 
plantierte Herz mit der Leber 
befindet. Wie  gewodhnlich 
sind beide, was aber erst aus 
den folgenden Schnitten her- pe 
vorgeht, miteinander verbun- 
den. Zwei getroffene Ab- h 
schnitte des Herzens, wahr- 





scheinlich Sinus und Atrium 
sind von ganz betriichtlicher 





Z 
S 
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Ausdehnung, einige wenige 
Erythrocyten sind darin  be- oe. 2° 
merkbar. Der in Abb. 18 bei 4 


stirkerer Vergr6Berung  ge- 





zeichnete Ventrikel ist hier % sf 
nur tangential geschnitten: a ee a 
sayy. 2 

seine Beziehung zum Zentral- 

rvensvste ist ied ‘} ; Abb. 24. Querschnitt durch den Kopf einer am 10. Tage 
nerve Nnsys em Is jeagoen von nach der Operation fixierten Larve. / transplantiertes 
ganz besonderer Bedeutung. Herz, / transplantierte Leber, a Auge. 60 >< vergr. 
Statt der fehlenden rechten 
Hilfte vom Mesencephalon und Diencephalon ist Ventrikelgewebe des 
Herzens zur Begrenzung der Hirnkammer verwendet worden. — Ja. 
es bestand sogar an zirkumskripter Stelle eine direkte Kommunikation 
zwischen Herz- und Hirnhéhle. Infolgedessen pumpte das Herz einen 
Teil seines Blutes in Hirnventrikel und Zentralkanal hinein. In der 
folgenden Abb. 25, die einen weiter hinten in Héhe des Labyrinth- 
organes gefiihrten Schnitt darstellt, finden wir im LV. Ventrikel sogleich 
die Erythrocyten wieder, der Zentralkanal endlich ist ganz damit voll- 
gestopft. Am unteren Rande des Lebergewebes ist ein kleines Lumen, 
der Duectus choledochus, leicht zu erkennen. 

Der in Abb. 25 in der Héhe des Acusticusganglions dargestellte 

Schnitt ergibt, was die dorsale Hilfte des Kopfes anbelangt, bereits 
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fast vOllig normale histologische Verhiiltnisse. Am Gehirn ist, von dem 
Vorkommen der Erythrocyten abgesehen, nichts Atypisches bemerkbar 
die Labyrinthorgane sind ohne jede Veriinderung, das Acusticusganglion 
ist beiderseits getroffen, um die Chorda ist die vorderste Anlage der 
Riickenmuskulatur sichtbar. Ganz erhebliche Veriinderungen sind jedoch 
in der ventralen Kopfpartie bei Bildung der Mundhohle zu beobachten. 
Diese ist zuniichst véllig asymmetrisch gelagert und von giinzlich ver- 
iinderter Gestalt. Doch schon in den folgenden Schnitten wird das 
Lumen auch nach der rechten Seite zu erweitert, von unten her ein- 
pa geengt und in Hohe der 

> Glossopharyngeusganglien 
ist die Symmetrie wieder 
hergestellt. Am Zustande- 
kommen der Mundhodhle 
sind nun Wirtszellen und 
Implantat gemeinsam be- 
teiligt. 

Es fallt nicht schwer, 
in der rechten Halfte des 
Kopfes sogleich implan- 
tierte Dottermasse zu er- 
kennen, deren obere Partie 
aus Leberzellen besteht. 
Infolge dieser Zellmasse 


at 


ey oa ist rechts keinerlei Anlage 
. 


Fan 
NE ad 


des Hyobranchialskelets zu 





‘, ol beobachten, von welchem 
“? wrest 


links einige Teile zu sehen 
Abb. 2. Querschnitt durch den Kopf einer am 10. Tage 


nach der Operation fixierten Larve. ¢ transplantierte Leber- sind. Aus der zylindrischen 
zellen ransplantierte Dotterzellen, m Mundhohte ‘ ° ee . 
, = saga ot sali a Stellung der reihenf6rmig 


angeordneten Dotterkerne 
am rechten Rande der Mundhdhle ist zu ersehen, dali die Dottermasse 
in der Bildung eines Darmepithels begriffen ist. Das Tier hatte keine 
Mundéffnung entwickeln kénnen, wiire also nicht lange lebensfihig 


cvewesen. 





Dabs die priisumptiven Darmzellen in ortsfremder Umgebung auch 
in der Tat typisches Darmepithel bilden, also nicht mehr umwandlungs- 
fihig sind, zeigt der Querschnitt von Abb. 26, der von einer fast drei 
Wochen alten Larve stammt. Fast zwei Drittel der Mundhoéhle wird von 
hohem Darmepithel eingefabt, wiihrend das linke Drittel von niedrigen 
Zellen des Wirtstieres umrahmt wird. Ihre Tendenz zur Kigenkriimmung 
haben jedoch die Darmzellen wohl auch hier nicht ganz verloren. Es 
hat auf dem dargestellten Querschnitt zwar den Anschein, als wiirden 




















sie fast vollig in 


eine gewisse Symmetrie in der Anlage derselben ist unverkennbar. 
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die Form der Mundhohle hineingezwungen. Sogar 


Trotz- 


dem lassen spiitere Schnitte aus seltsam geformten Divertikeln und 


Buchten die Eigenkrimmungstendenz des implantierten Materials noch 
hervortreten. Erst in der Gegend des Labyrinthblaschens gewinnt die 


Mundhohle wieder ihr normales Aussehen in Form und Aufbau. 


Hier 


ist aber auch nichts mehr vom Implantat zu entdecken. 


Im itibrigen fehlt am 
Kopf von Abb. 26 in der 
rechten Hiilfte das ge- 
samte Zellmaterial des 
Wirtstieres. Statt dessen 
finden wir in einem gro- 
Ben Hohlraum dorsal der 
Mundhéhle die implan- 
tierte Leber und Teile 
des Pankreas: dariiber 
befinden sich zwei Ab- 
schnitte des Herzens, die 
durch ihre pulsatorischen 
Bewegungen wohl jede 
Regeneration der rechten 
Gehirnhiilfte in ihrer Um- 
gebung verhindert haben. 
Durch die helle Ekto- 
dermblase hindurch war 
die Tatigkeit des doppelt 
an den Kiemenkreislauf 
angeschlossenen Herzens 
nebst dem in der Leber 
vorhandenen — Kapillar- 
kreislauf aufs klarste zu 
beobachten. Die Pulszahl 
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Abb. 26. Querschnitt durch den Kopt einer 3Wochen nach der 


Operation ftixierten Larve. 


4 trans 


plantierte Leber und Pankreas, 
epithel, « Mundepithel des Wirtstieres. a Mundhohle 


plantiertes Herz, trans 
d transplantiertes Darm 


vergr. 


beider Herzen war in der letzten Woche auberordentlich hoch, sie be- 
trug 156 Schlige fiir das Wirtsherz und 124 Schlige fiir das implan- 


tierte Herz in der Minute. 

Das implantierte Herz war wie gewohnlich von atypischer Form; 
hatte aber fast die GréBe des Wirtsherzens erreicht; der Anschluf an 
das allgemeine Gefai®system ist der Grund hierfiir. Vom Skelet ist 
auf diesem Schnitt ein Teil der Trabekel und des Quadratum vorhan- 
den, der M. masseter und Depressor Cart. hyaloid. et mand. ebenfalls 
sichtbar. Je weiter wir caudalwirts schneiden, um so mehr Skeletteile 


treten auf, Schnitte in Héhe des Gehérorgans lassen das ganze Primor- 
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dialcranium und alle tibrigen Organe in typischer Weise hervortreten 
Kine weitgehende Unabhingigkeit in der Entwicklung der einzelnen 
Organe des Kopfes ist sicher vorhanden. 

Trotzdem finden wir nach der Herzimplantation am Kopfe die gleiche 
Folgeerscheinung wie am Rumpf; diejenige Kopfhilfte, auf welche das 
Herz implantiert wurde, bleibt in der Entwicklung hinter der Gegen- 
seite zuruck, eine deutliche Asvmmetrie ist die Folge. Das laBt sich 
vor allem aus Abb. 25 gut erkennen, wenn wir versuchen die Median- 
linie durch Gehirn und Chorda zu ziehen und so den Kopf in zwei 
Hilften zu teilen. Die linke Hilfte ist bei weitem stirker entwickelt. 
Immerhin ist das Regulationsvermégen des Organismus ein ganz auber- 
ordentliches und, wie mir scheint, am Kopf ein wesentlich gréberes 


als am Rumpf. 


Diskussion der Ergebnisse. 

Zur Untersuchung der Frage: Wann und durch welche Faktoren 
wird die Entwicklungsbahn des Herzens festgelegt? glaube ich durch 
vorliegende Arbeit vor allem die Methode gezeigt zu haben, mit welcher 
wir der Lésung dieses Problems niiher treten kénnen. Es hat daher 
keinen groben Wert, wenn ich hier am Beginne der Untersuchung 
eine lingere theoretische Betrachtung eingehe, die durch weitere Expe- 
rimente unter Umstiinden mancherlei Anderung erfahren miibte. Es 
soll zuniichst nur die Frage erértert werden: Kann sich die Herzan- 
lage durch Selbstdiffenzierung zu einem typischen Herzen entwickeln 
oder nicht? Exakt wiire diese Frage im Grunde nur damit geldst, 
wenn es gelingen sollte in der Kultur eine véllig isolierte Herzanlage 
zu einem schlagenden, typisch gestalteten Herzen zu ziichten. 

Gegen diese Méglichkeit sprechen bis jetzt meine Explantationsver- 
suche, mit welchen es mir selbst unter den giinstigsten Bedingungen 
nicht gegliickt war auch nur eine einzige normale Form zu erhalten. 
Gegen die Moglichkeit der Selbstdifferenzierung spricht ferner die schon 
alte, von mir auch experimentell bewiesene Behauptung, dab wir in 
dem treibenden Blutstrom einen formbildenden Faktor zu suchen haben. 
Herzen ohne Blutstrom sind stets atypisch, bleiben in ihrer Entwick- 
lung mit Sicherheit gehemmt und gehen schlieBlich zugrunde, gleich- 
giiltig, ob sie explantiert oder transplantiert waren. Gegen Selbstdif- 
ferenzierung spricht ferner die Beobachtung, dab transplantierte Herzen, 
trotz doppelten Anschlusses an den Blutkreislauf, nicht imstande sind, 
eine normale Form zu entwickeln. Hierbei vermag die Herzanlage 
zweifellos eine funktionelle Struktur und Gestalt zu liefern, von einer 
typischen Formbildung ist aber demnach keine Rede. 

Demnach geniigt also schon die Verpflanzung der Herzanlage in 
ortsfremde Umgebung, um eine atypische Form hervorzurufen. Dies 
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weist mit grober Wahrscheinlichkeit darauf hin, da} auch in der Um- 
gebung der Herzanlage formbildende Faktoren vorhanden sein miissen. 
Die Drehungsexperimente der Herzanlage lassen uns einen dhnlichen 
SchluB, allerdings mit groBer Vorsicht, tun. Ein formbildender Faktor 
fiir die Herzentwicklung kénnte auch in der Leber zu suchen sein. 
Denn wenn nach L. Ashers Untersuchungen die Leber in der Tat einen 
regulatorischen EinfluB im Sinne einer sympathischen Erregung auf die 
Herztiitigkeit hat, so hat sie damit einen gestaltenden EinfluB auf die 
Herzform; denn die Herzstruktur, als eine ausgesprochen funktionelle, 
entsteht nach Roux teils vererbt, teils durch funktionelle Anpassung 
an die mechanische Beanspruchung. 

Ist die Herzanlage nun in der Tat ein harmonisch- aiquipotentielles 
System! Kkmans Resultat, wonach nach medianer Spaltung der Herz- 
anlage sich zwei fast typisch ausgebildete, schlagende Herzen entwickel- 
ten, weist darauf hin: ebenso meine Beobachtung, dafi sich in einer 
einzigen, explantierten Ektodermkugel zwei schlagende Herzen ent- 
wickeln kénnen. Doch scheinen diese Experimente beide noch lange 
nicht beweisend zu sein. Wenn das Herz im Stadium der beginnen- 
den Schwanzknospe in der Tat noch ein iiquipotentielles System wire, 
muBten bei meinen Explantationen und Transplantationen stets siimt- 
liche Abschnitte, wenn auch in kleinerem Format, ausgebildet sein. Das 
ist aber nicht der Fall. Unregelmibigkeit in der Entwicklung der 
Zahl der Abschnitte bei Herztransplantation ist die Regel, einer oder 
mehrere Abschnitte fehlen hiaiufig. Diese Beobachtung ist fiir die An- 
nahme eines iquipotentiellen Systemes entschieden nicht zu verwerten. 

Ks hat sogar nach dem hiiufigen Fehlen von Herzabschnitten den 
Anschein, als bestiinde eine sehr weitgehende Unabhiingigkeit in der 
Entwicklung der einzelnen Herzabschnitte voneinander. Der leicht er- 
kennbare Ventrikel scheint mit nur einem einzigen Abschnitt zusammen 
ein lebensfihiges Dasein bis zur Ausbildung des Trabekelsystemes fiih- 
ren zu kénnen. Auch im klappenbildenden Gewebe macht sich eine 
scheinbar unabhiaingige Bildungsweise, wenigstens in der Anlage, geltend. 
Dies wiirde auf einen mehr mosaikartigen Aufbau der Herzanlage 
schlieBen lassen. Doch sind die Dinge zu kompliziert und ist die Zahl 
der von mir angewendeten Experimente noch zu gering, als dab sich 
schon jetzt hiertiber bestimmte AuBerungen machen lieBen. Kommende 
Untersuchungen werden hier Klarheit zu schaffen haben. 

Zur Darmbildung sei folgendes bemerkt: Dal die Epithelzellen 
des Darmes, schon im Neurulastadium transplantiert, in fremder Um- 
gebung ihre histologische Eigenheit bewahren, wissen wir schon aus 
Presslers Untersuchungen. Wenn daher die erst im Schwanzknospen- 
stadium transplantierten und zur Bildung der Mundhéhle verwendeten 
Dotterzellen ein typisches Darmepithel enwickeln, so ist das im Grunde 
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nur eine Bestiitigung der Angaben Presslers. Die Determination de: 
Dotterzellen in prisumptive Darm-, Leber- und Pankreaszellen erfolgt 
offenbar schon sehr friih. 

Vor der Implantation der Herzanlage ist sicher eine Menge prii- 
sumptiven Mitteldarmmateriales entfernt worden. An dessen Stelle wurde 
zugleich mit der Herzanlage dieser zuniichst gelegenes, priisumptives 
Leber- und Vorderdarmmaterial eingefiihrt. Demgemib ist ein Uber- 
schuB an priisumptiven Vorderdarmmaterial, eine Minderheit oder gar 
ein Fehlen von Mitteldarmmaterial bei intaktem oder auch vermin- 
dertem Enddarmmaterial vorhanden. Die regulatorische Leistung des 
Organismus besteht nun darin, diese Zellkomplexe, denen, wie wir aus der 
Explantation ersehen haben, ein ganz erhebliches Selbstdifferenzierungs- 
vermoégen innewolhnt, zur Bildung eines einheitlichen Darmes zu zwingen. 


Da wir annehmen miissen, dal} die zusammengebrachten Zellkom- 
plexe bereits fest determiniert sind, bei der Entwicklung des Darmes 


also Eigenkriimmungstendenz zeigen werden, so miissen sie sich nun- 
mehr, wenn ein einheitliches Darmstiick zustande kommen soll, unter 
dem EinfluB des Wirtstieres nacheinander gegenseitig orientieren, d. h. 
von der ihnen zweifellos innewohnenden Tendenz zur Eigenkriimmung 
mehr oder weniger nachlassen. Hierbei ist wahrscheinlich, dab ein Zell- 
komplex da, wo er aus sich allein heraus ein Darmstiick zu_bilden 
vermag, seine Kriimmungstendenz mit einer solchen Starke einsetzen 
kann, daB hierdurch die anschlieBenden, vielleicht nur zur Hilfte aus 
implantiertem, zur Hilfte aus Wirtsmaterial bestehenden Darmteile in 
seine Richtung gezogen werden. Begonnene, halbentwickelte Spiral- 
bildungen weisen auf derartige Vorgiinge hin. Bei der Vielheit der Még- 
lichkeiten, ein durchgiingiges Darmrohr aus dem auf die verschiedenste 
Weise zusammengesetzten Material zu bilden, ist das Spiel der wirk- 
samen Kriifte selbstverstiindlich ein ungeheuer mannigfaches und ihre 
Auswirkung auf die vor unseren Augen entstandene Darmform kaum 
mehr analysierbar. 

In den Lehrbiichern und neuerdings bei Fahrenholz tindet sich die An- 
gabe, dab die Leberanlage aus der Vorderwand des Darmes hervorsprosse. 
Das ist sicher richtig, ich glaube aber, es geniigt nur zum Teil. Schon 
Shore und Weysse haben darauf hingewiesen, dab die Dotterzellen, die 
in der Umgebung der Leberausbuchtung des Darmes gelegen sind, sich 
in Leberzellen direkt umwandeln und wahrscheinlich schon im Gastrula- 
stadium zur Bildung von Leberzellen determiniert sind. Nach meinen 
Beobachtungen vermégen sowohl explantierte, wie transplantierte Dotter- 
zellen Lebergewebe zu bilden, ich kann also die Angaben der beiden 
Autoren nur bestiitigen. 

Uber das regulatorische Vermégen im Organismus méchte ich noch 
folgende, kurze Bemerkung machen: Je héher cranialwirts implantiert 
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wurde, um so leichter erfolgte die Einnivellierung des Implantates, be- 
sonders am Kopf selbst. Implantieren wir jedoch weiter hinten, z. B. 
in der Gegend der Schwanzwurzel, so wird das Implantat nicht mehr 
in dem Mabe in den Kontur des Korpers einbezogen wie weiter vorne, 
das implantierte Herz kann unter Umstiinden dauernd wie in einem 
Bruchsack dem Tiere anhingen (Abb. 4) und behilt diese Stellung dann 
bei. Daraus ist zu schlieBben, dab die Fahigkeit des Organismus, eine 
verlorene Symmetrie wieder herzustellen, am Kopf wahrscheinlich gréBer 
ist wie hinten und offenbar in cranio-caudaler Richtung abnimmt. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. Ks gelingt bei Bombinator pachypus und Rana esculenta im Sta- 
dium der beginnenden Schwanzknospe die Herzanlage an eine beliebige 
Stelle zu transplantieren und zur Weiterentwicklung zu bringen. Tiere 
mit zwei schlagenden Herzen wurden bis zur Metamorphose aufgezogen. 

Das Transplantat, das neben der Herzanlage auch aus Entomeso- 
dermzellen besteht, w6lbt sich anfangs bruchsackartig hervor, wird aber 
allmihlich in den Kontur des Wirtstieres einnivelliert. Das Vermégen 
des Organismus, sich das Implantat einzunivellieren, scheint von vorne 
nach hinten abzunehmen. 

2. Diejenige Kérperhalfte, wo sich das implantierte Herz befindet, 
wird fast immer schwicher entwickelt: die Tiere sind daher asymme- 
trisch. Bei ilteren Larven kann die Asymmetrie teilweise ausgeglichen 
werden. Die Ursache der Asymmetrie ist in den pulsatorischen Be- 
wegungen des Herzens zu suchen, wodurch alles umgebende Gewebe 
verdriingt, an Wachstum und Regeneration verhindert wird. Das seitlich 
implantierte Herz wird in vielen Fallen nach der Mitte hin verlagert, wahr- 
scheinlich durch Zug der Darmschlingen, an die es gew6hnlich fixiert ist. 

3. Larven mit implantierter Herzanlage bleiben anfiinglich in der 
Entwicklung hinter gleichaltrigen Kontrolltieren zurick. Die Differenz 
kann nach einigen Wochen ausgeglichen werden. 

4. Zwei Herzen in einem Organismus behalten immer ihren Eigen- 
rhythmus bei; es kommt somit niemals zu einer gleichen Pulszahl auf 
lingere Zeit. Bei Erhéhung der Temperatur nehmen beide Pulszahlen 
in gleichem Verhaltnis zu. Der Puls beider Herzen ist stets regelmibig: 
die Pulszahl ist unabhingig von der GréBe des Herzens. 

5. Das implantierte Herz kann AnschluB an den Blutkreislauf des 
Wirtstieres erhalten und diesen beeinflussen. Der AnschluB kann ein 
doppelter, am arteriellen und venésen Teile zugleich sein, er kann 
aber auch nur einfach sein, so daB das implantierte Herz wie ein Appen- 
dix in den Kreislauf eingeschaltet ist. 

6. Fir Form und Wachstum des embryonalen Herzens ist das 
Vorhandensein des Blutstromes wahrscheinlich ein wichtiger Faktor. 
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7. Das implantierte Herz kann dem Wirtsherzen fast alles Blut 
entziehen und in einen eigenen Kreislauf einbeziehen, so da das Wirts- 
herz beinahe leer schligt. 

8. Larven mit zwei Herzen sind heller in der Pigmentierung wie 
die Kontrolltiere. Die Ursache liegt zum Teil wahrscheinlich in einer 
Stérung des Blutkreislaufes, zum Teil ist sie unbekannt. 

. Die implantierte Herzanlage vermag niemals eine typische Form 
zu entwickeln. Die implantierten Herzen stehen hinter dem Wirtsher- 
zen gewohnlich an Grébe zuriick, vor allem dann, wenn sie keinen 
AnschluB an den Blutkreislauf erhalten haben. Die einzelnen Herz- 
absehnitte scheinen sich unabhiingig voneinander entwickeln zu kénnen. 

10. Die mit der Herzanlage gleichzeitig implantierten Entomeso- 
dermzellen vermégen im Wirtstier Leber, Pankreas und Gallenblase 
zu_bilden. 

11. Das Wirtstier kann aus eigenen urd implantierten Dotterzellen 
einen einheitlichen und durchgiingigen Darm herstellen. Der Darm- 
situs ist stets atypisch. 
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Diese Arbeit wurde im anatomischen Institut der Universitat Wiirz- 
burg unter stiindiger Anregung und Anleitung meines hochverehrten 
Lehrers Professor /Iermann Braus ausgefiihrt. Die Mittel zu der Arbeit 
erhielt ich durch die Rockefeller-Foundation, Fiir die umfassende Unter- 
stiitzung sage ich an dieser Stelle meinen herzlichen Dank. 


A. Fragestellung und Literatur iiber die Bedeutung 
des Nebenhodens. 

Die auffaillige Aufkniuelung und grobe Linge des Nebenhodenganges 
sind jedem Arzt und Anatomen bekannt. Es sind jedoch bis heute 
noch keine Tatsachen tber den Nebenhoden gefunden worden, die uns 
dem Verstiindnis fiir die eigentiimliche Form naher bringen. Nach 
Hammar (10) ist der Nebenhoden eine Driise, die gleich anderen der 
so zahlreichen akzessorischen Geschlechtsdriisen ihr Sekret den Ge- 
schlechtsprodukten beimengt. Sie ist aber auch keine einfache Anhangs- 
driise, bei der Produktions- und Verwendungsort verschieden sind. Die 
Kigenart der Nebenhodendriise mub in der Zwischenschaltung bestehen, 
die bedinet, dafS die Produkte der eigentlichen Geschlechtsdriise den 
langen Weg durch den Ductus epididymidis nehmen miissen. Ohne 
die raumsparende Schlingelung des Nebenhodens wiirde der Hoden 
des Menschen 3m, der des Stieres tiber 10 m hinter seinem Triiger 
herschleifen. Wiihrend der Darm durch seine Schleifenbildung die 
resorbierende Fliche auf zweckmiibigste Weise vergrébert, wissen wir 
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fiir die Aufkniiuelung des Ductus epididymidis, der, aus dem Wolf/scher 
Korper hervorgehend urspringlich gerade mit zunehmender Entwick 


lung den gewundenen Verlauf nimmt, keine Erklirung. 


Literatur. 

Nach der allgemeinen Ansicht der Autoren erwerben die Spermien bei der 
Nebenhodenpassage ihre Beweglichkeit. Nach Hammar (10) ist das Nebenhoden 
sekret eine Verdiinnungsfliissigkeit, die den Spermien die Entfaltung ihrer Be 
wegungsfihigkeit erst ermdglicht. Hammar (10) sowohl wie van der Stricht und 
Fuchs (7) kommen nach AbschluB ihrer Untersuchung zu dem Ergebnis, dai dem 
Nebenhodensekret eine ernihrende Funktion zukomme. Durch Fuchs (7) sind wit 
dariiber aufgekliirt worden, dab der Wimperschopf der Epithelien im Ductus epidi 
dymidis keine aktiven Bewegungen auszufiihren vermag, und er sieht im Neben 
hodensekret jetzt eine Fliissigkeit, die den Spermien das Gleiten durch den 
Gang erleichtern und die Reibung an den Winden vermindern soll. AuBerdem 
mul das Sekret auf Grund chemischer Eigenschaften Garantien fiir die Bewe 
gung bieten, da die Spermien im Nebenhodenschweif Eigenbewegungen auf- 
weisen. Nach Journade und Réqgaud (25) ist die Beweglichkeit eine Fihigkeit, 
die die Spermien nach und nach bei der Wanderung durch den Ductus epidi 
dymidis erwerben. Weiter hat sich die Chirurgie hauptsichlich mit dieser Frage 
besehiiftigt, weil tuberkulése und gonorrhoische Erkrankungen des Nebenhodens 
oft eine Exstirpation erfordern und man sich nicht iiber die Folgen einer solchen 
Operation klar war (Literatur bei Schmidt (21). So weist z. B. Frank (5) eine 
Anastomose zwischen Nebenhodenkopf und Ductus deferens zuriick, weil nach 
ihm die Spermien im Nebenhodenschweif erst ihre Beweglichkeit bekommen. 
Dagegen berichten zahlreiche Autoren iiber bewegliche Spermien nach dieser 
Operation. Nach einer kurzen Mitteilung von Cody (4) auf dem amerikanischen 
Anatomentag hat dieser jihnliche Ergebnisse, wie meine Arbeit sie bringt; er 
spricht von einem ,,protecting film** der umgebenden Flissigkeit um die Sper- 
mien. Die angekiindigte Arbeit von v. Moellendorff (15) bezieht sich auf Re- 
sorptionserscheinungen in den Coni vaseculesi, die durch Vitalfiirbung sicher- 
gestellt werden konnten. 


Versuchsbedingungen. 

Um die Spermien méglichst sicher entnehmen zu kénnen, untersuchte ich 
die Hoden der gréBeren Schlachttiere, Stier, Hammel, Eber, Ziegenbock, die in- 
folge der Nihe des Schlachthauses kérperwarm beschafft werden konnten und 
bei denen kranke Tiere ausgeschieden wurden. Tiere verschiedenen Alters standen 
jederzeit von Miirz bis Februar fortlaufend zur Verfiigung. Die Untersuchung der 
Spermien geschah auf Glimmerplatten oder auf mit Ather und Alkohol gereinigten 
und gewiisserten Objekttrigern. Es wurden nur lingere Zeit gewiisserte Glasstiibe 
und Pipetten benutzt. Zur Bestimmung der (H’)-Konzentration wurde die Indi- 
katorenmethode von Sérensen- Michaelis (23 14) und die von Felton (5) angegebenen 
und von Fischer in Kopenhagen mit Erfolg bei Zellkulturen verwandten Indi- 
katoren gebraucht (Bromphenolblau, Methylrot, Bromthymolblau, Bromkresol- 
purpur, Phenolrot, auberdem Rosolsiure, Kresolrot, Thymolblau, Phenolphthalein, 
Thymolphthalein, Alizaringelb, Tropiolin 0), Die Kulturen wurden im ausge- 
héhlten Objekttriiger im hingenden Tropfen im Brutschrank oder bei Zimmer- 
temperatur gehalten. Die Entnahme geschah nach Bedarf steril. Als Verdiinnungs 
fliissigkeiten wurden benutzt: Ringerlésung, Lewislésung, Tyrodesche Lésung und 
Retefliissigkeit des untersuchten Tieres. Die Zihlung der Spermien geschah mit 
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Ziblkammer nach Thoma-ZeiB und Leukozytenpipette. Fixiert wurde mit ,,Susa“ 
(Heidenhain) oder Formol, gefirbt nach Delafield, Heidenhain, Azokarmin — 
Mallory — Heidenhain, Fettfarbungen und Lipoidfiirbungen nach Kawamuras (20) 
Anleitung und den dort empfohlenen Methoden. 








b. Der Bau des Nebenhodens erscheint als der zweckmifbigste 
Ausdruck seiner Funktion. 
!. Morphologische Befunde und physiologisches Verhalten der Spermien 
im Hoden. 

Um etwas tiber die Funktion des Nebenhodens zu erfahren, suchen 
wir zuerst nach morphologischen Verschiedenheiten der Spermien im 
Hoden und der Spermien, die den betreffenden Abschnitt passiert haben, 
iiber dessen Funktion wir im Unklaren sind. Nach der allgemeinen 
Ansicht ist die Entwicklung der Spermien im Hoden vollendet, nur 
ein stiirmischer Nachschub nach stiirkster Inanspruchnahme kann eine 
Ausschwemmung unreifer Elemente zur Folge haben. Das dem Rete 
testis entnommene Spermium des Stieres besitzt alle dem reifen Sper- 
mium eigenen Bestandteile: es besteht aus Kopf mit Kopfkappe, Hals- 
stiick, Verbindungsstiick und Hauptstiick und zeigt das freie Endstiick 
des Achsenfadens, das sogenannte Refziussche Endstiick mehr oder we- 
niger deutlich. Da die Untersuchungen am frischen Priiparat ausge- 
fiihrt werden muBten, ist mir tiber die Bildung der Spiralfaser nichts 
bekannt geworden. Der von Goldschmidt (8) und anderen durch ihre 
Untersuchungen in vitro erwiesene zwangsliiufige Ablauf der Spermio- 
genese macht es aber wahrscheinlich, dab auch alle feineren Vorgiinge 
am Verbindungsstiick zwangsliufige Mechanismen sind, und dal die 
jeweils im Nebenhoden vorgefundenen Entwicklungsstadien nur Aus- 
druck einer mehr oder weniger starken Inanspruchnahme des Hodens 
sind. Ebenso ist wohl ein im Nebenhodenkopf dicht unter dem Kopf 
des Spermiums das Halsstiick und den obersten Teil des Verbindungs- 
stiickes umschlieBender Protoplasmatropfen zu deuten, den schon 
Retzius (11) mehrfach abgebildet hat (Abb. la und 4): seine Lage 
wechselt, er ist im reifen Zustand beim Spermium des Nebenhoden- 
schweifes an das Ende des Verbindungsstiickes getreten (Abb. lc und d). 
Durch seine Lage sind die Spermien des Nebenhodenkopfes von den 
Spermien des Nebenhodenschweifes mit Sicherheit zu unterscheiden. 
Aus dem vorher Gesagten ergibt sich, da} dies Unterscheidungsmerkmal 
nicht absolut gilt, da bei stiirmischer Regeneration im Hoden Spermien 
im Nebenhodenschweif erscheinen kénnen, die ihren Protoplasmatropfen 
noch am oberen Teil des Verbindungsstiickes dicht unter dem Kopf zeigen. 
Die vorherige Kontrolluntersuchung der zum Versuch benutzten Spermien 
schiitzte bei den zu beschreibenden Versuchen stets vor Fehlern. Bei den 
Spermien des Nebenhodenschweifes ist der beschriebene Protoplasma- 
tropfen jedoch an das Ende des Verbindungsstiickes gertickt. Er umschliebt 
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das Verbindungsstiick des Spermiums und triigt in einer einseitigen Aus 
buchtung einen dunklen ovalen Kérper und ist auBerordentlich leicht ab 
streifbar. Er fallt bei Schwankungen des osmotischen Druckes, bei Ver 
diinnungen, leicht ab. Fast immer findet sich irgendwo im Ductus epi- 
didymidis eine Stelle, wo die Spermien diesen Protoplasmatropfen aus 
irgendeinem AnlaB nicht mehr besitzen, ihn verbraucht oder abgeworfen 
haben. Im allgemeinen ist er jedoch iiberall vorhanden. Das Spermium 
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Abb. 1 Spermium des Stieres aus dem Nebenhodenkopf von oben gesehen, schematische Zeich- 

nung, Protoplasmatropfen am oberen Ende des Verbindungsstiickes. J das gleiche Spermium 

von der Seite. ¢ Spermium des Stieres aus dem Nebenhodenschweif. Protoplasmatropfen am un- 

teren Ende des Verbindungsstiickes. « das gleiche Spermium von der Seite. ¢ der Protoplasma 
tropfen vom oberen Teil des Verbindungsstiickes herabgezogen. 


trigt diesen Protoplasmatropfen auch noch nach der normalen Ejakulation, 
und es ist nicht einzusehen, warum er bei der Wiedergabe von Spermien 
in den Lehrbiichern meist fehlt. Es mag sein, dafi man nichts damit 
anzufangen wubte. Aus der Lage dieses Tropfens ist sogar zu schlieBen, 
dali die Spermien der zweiten oder spiiteren Ejakulation aus dem Kopf 
des Nebenhodens stammen. Es bedarf also zur Wanderung des Proto- 
plasmatropfens entlang dem Verbindungsstiick einer gewissen Zeit. Die 
Zeit. die vergeht, bis nach AusstoBung von nachweislich aus dem Neben- 
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hodenkopf stammenden Spermien wieder Spermien im Ejakulat auf- 
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treten, die ihren Protoplasmatropfen wieder am Ende des Verbindungs- 
stiickes haben, stellt einen als Leistungspriifung verwertbaren Ausdruck 
der regenerativen Kraft des Hodens dar. Dies scheint auch fiir mensch- 
liche Ejakulate zu stimmen. 

Die vergleichenden Messungen der Spermien aus dem Hoden und 
der Spermien aus dem Nebenhoden haben keinen Lingenunterschied 
vezeigt. Es lag bei der im Nebenhodenschweif plétzlich auftretenden 
Bewegung viel niher, an ein Wachstum des Achsenfadens oder an eine 
indere Veriinderung am Lokomotionsorgan iiberhaupt zu denken. Erst 
in zweiter Linie war zu untersuchen, ob die Beweglichkeit eine im 
Hoden latente Eigenschaft ist, die unter dem EinfluB des Nebenhoden- 
sekretes im Nebenhodenschweif in Erscheinung tritt. Vor langer Zeit 
schon hat v. Brunn (3) bewiesen, daB der Achsenfaden vor seiner Um- 
hiillung schon seine endgiiltige Liinge besitzt. Das Refziussche End- 
stiick, d. h. das nackte Ende des Achsenfadens, glaube ich bei den 
Spermien des Nebenhodenschweifes allerdings stets langer und deut- 
licher gesehen zu haben. Dies kénnte auch zu der stirkeren Beweg- 
lichkeit der Spermien im Nebenhodenschweif beitragen. 

Nach den Versuchen von Peter (7) ist das Verbindungsstiick Zen- 
trum fiir die Bewegungserregung. Es lag nahe, die gréBere Erreg- 
harkeit des Spermiums im Nebenhodenschweif auf die Entfernung 
des Protoplasmatropfens vom oberen Teil des Verbindungsstiickes 
zuriickzufiihren. Ich habe durch Verletzungsversuche mittels Glas- 
staub an Spermien vom Stier die Versuche von Peter (7) an Fréschen 
bestatigen kénnen und fand ebenfalls als Zentrum fiir die Bewe- 
vungserregung das Verbindungsstiick. Bei der Wanderung des Proto- 
plasmatropfens entlang dem Achsenfaden wird dieser von der Lamelle 
entkleidet, in deren Ausbuchtung der als ,,.Innenkérper“ beschriebene 
dunkle ovale K6érper liegt. Ich fand des 6fteren Spermien, deren 
Schwanzfaden am Ende des Verbindungsstiickes in einem scharfen 
Bogen um 180° gekriimmt war. Diese Kriimmung konnte ich nie in 
unverdiinnten Priiparaten auffinden und halte sie fiir eine der vielen 
Formveriinderungen, die Spermien bei Anderung der osmotischen Ver- 
hiiltnisse annehmen kénnen. In diesem Bogen lag der besprochene 
Tropfen nebst Innenkérper, der hier besonders sichtbar wird. Von der 
Stelle am proximalen Ende des Verbindungsstiickes, wo friiher der 
Tropfen saB, spannt sich jetzt zu dem kopfwirts gebogenen Haupt- 
stiick eine feine Lamelle, die nach kranial konkav erscheint und durch 
das AuseinanderflieBen des Tropfens bei der Beriihrung des Tropfens 
durch das umgebogene Hauptstiick entstanden ist. Bei der nun lang- 
sam erfolgenden Streckung des Schwanzfadens wird die Protoplasma- 
lamelle vom oberen Teil des Verbindungsstiickes herabgezogen (Abb. 1¢). 
Die physiologischen Untersuchungen werden aber zeigen, daB die Be- 
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freiung des oberen Teiles des Verbindungsstiickes vom Protoplasma- 
tropfen fiir die in Erscheinung tretende Beweglichkeit der Spermien 
im Nebenhodenschweif nicht verantwortlich zu machen ist. Die Ver- 
letzungsversuche zeigten ebenfalls, daB der Protoplasmatropfen fiir dic 
Bewegung an sich nicht notwendig ist. Ob er fiir deren Dauer von 
Bedeutung ist, konnte ich nicht ausschlieBen. Die Spermien ohn 
Protoplasmatropfen in Kulturen iiberlebend erhalten, zeigten eine 
kiirzere Bewegungsdauer als Spermien mit Protoplasmatropfen. Da 
der Tropfen aber bei osmotischen Schwankungen verloren geht und 
eine solche Schwankung eine Schiidigung des Spermiums selbst be- 
deuten kann, ist der SchluB nicht ohne weiteres zulissig, dab diese: 
Protoplasmatropfen Garantien fiir eine langere Bewegungsdauer bietet. 
also etwa einen Nahrungsstoff darstellt. Die beschriebene Wanderung 
des Protoplasmatropfens entlang dem Verbindungsstiick ist der einzige 
Unterschied zwischen den Spermien des Hodens und den Spermien 
aus dem Nebenhodenschweif. Sie ist bei der Beurteilung der physio- 
logischen Ergebnisse zu beachten, weil sie eine Veriinderung am Loko- 
motionsorgan darstellt und dem Nebenhoden ein EinfluB auf die Beweg- 
lichkeit zugeschrieben wird. 

Bei den folgenden Versuchen lief ich mich von der Vorstellung 
leiten, daB die Beweglichkeit nicht erst eine im Nebenhoden erworbene 
Eigenschaft sein kann, wenn es gelingt, im Hoden selbst Bewegungen 
auszulésen. Auf Grund der von Hirokawa (11) festgestellten beleben- 
den Wirkung des Prostatasekretes und seiner Alkaleszenz auf Neben- 
hodenspermien arbeitete ich unter der Annahme, dab die Alkaleszenz eine 
der Grundbedingungen fiir die Bewegungsauslésung tiberhaupt darstelle. 
Ich versuchte durch Zusiitze von NaOH, NaHCO; und Nas PO, und Puffer- 


lésungen unter stindiger Kontrolle der Anderung der (H')-Konzentration 
vermittelst Pufferl6sungen und Anwendung der Indikatoren die dem Ho- 


den entnommenen Spermien zu Bewegungen zu veranlassen. Dies gelang, 
nachdem durch einige Ubung die Dosierung herausgefunden war. Es 
wurde teils Dextrose zugesetzt und méglichst auf eine Beimengung 
von Gewebssaft Wert gelegt. Derartig behandelte Zupfpriparate vom 
Hoden des Stieres, des Hammels, des Ziegenbocks, vom Meerschwein- 
chen, von der Maus und auch vom Hahn zeigten nach Behandlung 
mit alkalischer Ringerlésung lebhafte Bewegung. Das Ergebnis dieser 
rein orientierenden Untersuchung fallt mit dem Befund zusammen. 
dais an manchen Stellen der Schnittfliche eines Stierhodens, der vor 
einigen Minuten durch einen Querschnitt eréffnet worden war, Sper- 
mien in lebhaftester Bewegung gefunden werden kénnen. Rehfisch (20) 
hat 1898 in seiner Arbeit iiber die Samenblasen einmal von beweg- 
lichen Spermien im Hoden berichtet, ohne weiter Wert darauf zu legen. 
Es kommt also dem Nebenhoden die ihm zugeschriebene Eigenschaft, 
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den Spermien die Beweglichkeit zu erteilen, nicht ohne Einschriankung 
zu. Wir miissen annehmen, da} die Beweglichkeit dem auswachsenden 
Achsenfaden an sich eigen ist, und wir sind gezwungen, die niheren 
Bedingungen der kiinstlichen Bewegungsauslésung zu studieren. Die 
in diesen Versuchen gefundenen optimalen Bedingungen fiir eine Be- 
wegungsauslésung an Spermien aus dem Hoden miissen den im Neben- 
hodenschweif gegebenen aufs Nachste verwandt sein, und sie ermég- 
lichen eine Erklirung fiir die hier im Schweif des Nebenhodens spontan 
auftretende Bewegung. 

Der durch den Hoden gefiihrte Querschnitt setzt die Spermien des 
Hodengewebes unter vollig verinderte Lebensbedingungen. Die ein- 
greifendste Anderung ist die Eréffnung der Blut- und Lymphgefibe 
und die Vermengung des Inhaltes der Hodenkanilchen mit Gewebs- 
Hiissigkeit. Dazu tritt der jetzt direkt mégliche Gasaustausch mit der 
\tmosphiire, dem die Spermien und die vorher vom Gewebe einge- 
schlossenen Fliissigkeiten jetzt unterworfen sind. Die mit dem Indi- 
katorenverfahren ermittelte (H’)-Konzentration ergab fiir Gewebsfliissig- 
keit des Hodens stets Werte um den Neutralpunkt. Die durch Punktion 
gewonnene Fliissigkeit aus dem Rete testis, bei der die Abwesenheit von 
Blut durch das véllige Fehlen von Blutkérperchen sichergestellt wurde, 
zeigte eine schwach alkalische Reaktion, py etwa 7,5 und schwache 
Bewegungen der darin enthaltenen Spermien. Wurde die (H )-Konzen- 
tration durch Zusatz von NaOH oder Puffer bis py 8--8,5 geindert, 
so wurde die Bewegung fuBerst lebhaft und lieB sich in einem Grade 
steigern, der der im Nebenhodenschweifsekret bei geringer Verdiinnung 
beobachteten Bewegung an Intensitit nicht nachsteht. Ein py = 12 
beantwortet das Spermium meist mit einer duferst heftigen Kontrak- 
tion des Schwanzes, bei der der Kopf abbricht und jede Bewegung 
erlischt. Diese Beobachtungen sind bei Zimmertemperatur gemacht. 
Die Korpertemperatur scheint die Bewegung zu steigern. In einer 
Feuchtkammer in den Brutschrank gebrachte schwachbewegliche Sper- 
mien aus dem Rete testis steigerten ihre Bewegung schiitzungsweise 
in dem MaB, wie sie bei einem py 8 kiinstlich hervorgerufen werden 
kann. Unter den gleichen Bedingungen unbewegliche Spermien_be- 
gannen bei erreichter Kérpertemperatur die Bewegung. Die Versuche 
Stiglers (25) tiber die Wairmestarre der Spermien zeigten den anregen- 
den Einflu8 der Wirme, und ich glaube, da man als selbstverstind- 
lich annehmen kann, da®B die Kérpertemperatur des Stieres auch die 
optimale fiir die Beweglichkeit seiner Spermien ist. Die von Stigler (25) 
gefundene gréBere Warmewiderstandsfihigkeit nach Nebenhodenpassage 
mag durch meine Untersuchungen als eine Eigenschaft der Sekrethiille 
gedeutet werden, welche die Spermien, wie ich ausfiihren werde, im 
Nebenhoden erwerben. Welche Bedeutung es aber fiir den Organis- 
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mus hat, daB die von ihm erzeugten Spermien gegen Temperaturen 
iiber seine Kérperwiirme hinaus widerstandsfahig werden, ist mir un- 


klar geblieben. 


11. Morphologische Befunde und physiologisches Verhalten der Spermicn 
im Nebenhodenschwei}. 

Die Spermien des Nebenhodenkopfes zeigen in ihrem physiologi- 
schen Verhalten keinerlei Verschiedenheiten von den Spermien des 
Rete testis. Die von den Voruntersuchern stets angewandte Verdiin- 
nung des Sekretes bei der Untersuchung der Spermien aus dem Neben- 
hodenschweif mit physiologischer Kochsalzlésung bedeutet ein Heraus- 
waschen der Spermien aus der Samenfliissigkeit und eine Anderung 
des kolloidalen Zustandes von Spermien und Sekret und damit eine 
Veriinderung der Lebensbedingungen, iiber die man etwas auszusagen 
winscht. Ich habe eine Verdiinnung meist vermieden oder mit Par- 
alleluntersuchungen verbunden. Die dem Nebenhodenschweif des er- 
wachsenen Stieres entnommenen Spermien sind bei manchen Tieren 
ohne Bewegung. Diese setzt erst unter dem Mikroskop langsam ein 
und bleibt auch manchmal vollig aus. Durch Zusatz geringer Mengen 
einer neutralen Ringerlésung wird die Bewegung bei allen Tieren 
schlagartig entfacht. Andererseits findet sich auch ein Nebenhoden- 
sekret, das etwas diinnfliissiger erscheint. Hier ist bei schnellster 
Untersuchung auch ohne Verdiinnung sofort lebhafteste Bewegung zu 
beobachten, und man muB annehmen, dal die Spermien sich schon 
im Ductus epididymidis bewegt haben, wenn auch vielleicht durch die 
Eroffnung des Kanialchens eine Steigerung der Bewegung eingetreten ist. 
Da jede Verdiinnung bei allen Tieren sofort die Bewegung entfacht, 
muBte eine Verdiinnung durch Blut oder Gewebssaft der Kanilchen- 
wand bei der Entnahme ausgeschlossen werden, die eine Bewegung 
innerhalb der Kaniilchen vortaiuschen kénnte. Die Entnahme geschah 
mit einer Glaspipette (Abb. 2a und 8), in die eine andere feinere Pipette 
eingesteckt war, und deren Spitze erst nach Einfiihrung in den Neben- 
hodengang durch leichten Druck abgebrochen wurde (Abb. 2 ¢,d,e). Auch 
bei Anwendung dieser Methodik zeigten sich Fille, bei denen die Sper- 
mien in lebhafter Bewegung waren. Eine Verdiinnung durch Blut oder 
Gewebsfliissigkeit war ausgeschlossen. Die Spermien miissen also inner- 
halb des Kaniilechens ihre Bewegung zur Zeit der Entnahme ausgeiibt 
haben. Um das mit Sicherheit behaupten zu kénnen, miiBten wir die 
Spermien bei noch nicht eréffnetem Kaniilchen auf Bewegung untersuchen 
kénnen. Es ist mir nicht gelungen, eine solche Methode zu ersinnen, die 
erlaubt, Spermien zu untersuchen, bevor sie unter der Einwirkung der 
Atmosphiire oder eines anderen Gases stehen. Es tritt aber bei dem 
einen Sekrettropfen langsam anwachsend allmahlich die Bewegung unter 
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dem Mikroskop auf; bei dem des anderen Tieres hat die Intensitit der 
Bewegung sofort ihren Héhepunkt erreicht. Es fordern daher diese ver- 
schiedenen Befunde die Annahme eines wechselnden Funktionszustandes 
des Nebenhoden. Ich entschloB mich zu der Annahme, daB die Spermien im 
Nebenhoden unter niiher zu untersuchenden Bedingungen ihre Bewegung 
aufnehmen, die unter anderen Umstinden wieder gehemmt werden kann. 

Nach den Untersuchungen Hirokawas (11) lag es nahe, an ein 
Sekret im Ductus epididymidis zu denken, das wie das Prostata- 
sekret alkalisch reagiert und wie dieses ,,belebend“ wirkt. Das Neben- 
hodensekret reagiert aber auf Lackmus neutral. Die Indikatoren- 


x 


\bb. 2. Ineinandersteckbare Glaspipette. « Spitzen intakt 4 Spitzen abgebrochen. ¢ erste Pipett: 
in das Lumen eingestochen. d Spitze der ersten Pipette abgebrochen, zweite Pipette nachgescl 
ben. ¢ beide Pipetten eréffnet und zur Entnahme bereit im Lumen, 


methode, die in diesem Fall wegen der schlecht deutbaren Farben- 
umschlige und der unbekannten chemischen Zusammensetzung un- 
sicher ist, zeigte Werte von px 6—7,2, also neutral bis schwach 
sauer. Die Hemmung der Bewegung scheint auf einer schwachsaueren 
Reaktion zu beruhen in Verbindung mit dem, mit steigender Kohlen- 
siiurespannung zunehmenden Sauerstoffmangel. Dies ist deswegen nicht 
mit Sicherheit zu entscheiden, weil bei AbschluB der Spermien im 
Kaniilchen eine Kohlensiiurespannung bestehen kann, die bei Eréffnung 
des Kaniilchens in kiirzester Zeit ihren Ausgleich mit der Atmosphire 
findet. Ob nun der Sauerstoffmangel oder die wachsende Kohlen- 
siurespannung zuerst die Bewegung hemmt, ist schwer zu entschei- 
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den und scheint unwichtig, da der eintretende Sauerstoffmangel und 
die zunehmende Kohlensiiuresittigung des Sekretes voneinander ab- 
hingende Prozesse sind, die nach AbschluB der Spermien von de: 
Blutzirkulation oder von der Luft im Versuch selbsttitig ablaufen 
Sie finden ihre automatische Regelung. Im gleichen Sinne mu die 
folgende Beobachtung beurteilt werden. Ein zu einem Tropfen Se- 
kret aus dem Nebenhodenschweif ohne Vermengung hinzugefiigte: 
Tropfen einer neutralen Ringerlésung bringt zuerst in der Peripherie 
des Spermienballens die Spermien zu heftiger Bewegung (auch bei 
Rigaud und Tournade (36) fiir die Ratte beschrieben). Die (H’)-Kon- 
zentration des zugefiigten Tropfens Ringerlésung andert sich bei Be- 
ginn der Bewegung nicht, die entweichende Kohlensiiure wird von 
der Ringerlésung gleich an die Luft abgegeben. Es ist stets der 
gleiche Komplex Ursache der Hemmung und Ursache der Entfaltung 
der Bewegung. Je nachdem, wie die GréBe der beiden beteiligten 
Komponenten sich gegeneinander verschiebt, ist das Ergebnis Bewe- 
gung oder Hemmung der Bewegung. 

Wird das bei der Entnahme aus dem Nebenhodenschweif erhaltene 
Sekret in eine kleine Objekttrigerkammer gebracht und augenblicklich 
luftdicht abgeschlossen, so tritt bei Spermien, die im Nebenhodenschweif 
in Bewegung waren, nach wenigen Minuten volliger Stillstand ein. Bleibt 
der AbschluB linger als etwa zwei Stunden erhalten (abhingig von der 
Dichte der Spermien, von der Dick- oder Diinnfliissigkeit des Sekretes), 
so sind die Spermien nicht wieder zu beleben. Waren die Spermien zur 
Zeit der Entnahme unbewegt, so bleibt in der Kammer ebenfalls die 
Bewegung aus, obwohl eine flach ausgestrichene Kontrolle an der Luft 
nach wenigen Minuten und eine verdiinnte Kontrolle sofort lebhafte 
Bewegung zeigt. Bleibt eine sandkorngrobe Luftblase unter der iber- 
geschobenen Glimmerplatte, so ist an der Oberfliiche der Blase die 
Bewegung intensiv und bleibt hier in niachster Nahe des Luftraumes 
allein erhalten. Sie kommt nach einer bestimmten Zeit, die von der 
GréBe des Luftraumes abhangig ist, zum Stillstand. 

Da durch Zihlungen in der ZeiBschen Ziihlkammer leicht die Zahl der in 
die Kammer gebrachten Spermien berechnet werden kann und die Form und 
GiréBe der Luftblase als Halbkugel angenommen und berechnet werden darf, 
libt sich aus der Zeit, in der der Luftraum einen solchen Gleichgewichtszu- 
stand erreicht hat, daB die Bewegung sistiert, die Sauerstoffmenge berechnen, 
die ein Spermium in der Zeiteinheit im Bewegungszustand braucht. 


Bringen wir nun mit Kochsalzlésung oder Ringerlésung verdiinnte 
Sekretproben aus dem Nebenhodenschweif in solehe Kammern, so ist 
die Dauer der ausgelésten Bewegung bei konstanter Kammergriébe 
direkt abhingig von der Verdiinnung, falls die Verdiinnung nicht so 
weit ausgedehnt wird, daB sie schiidlich an sich wirkt. Verdiinnungen 
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vom 1/4, '/2, 1, 2, 3fachen der TropfengréBe konnten gewoéhnlich an- 
vewandt werden. Kammern, die einen freien Luftraum besitzen, lieBen 
durchschnittlich eine Bewegungsdauer von 1'/2 Tagen zu. Begann 
nach Aufhéren der Bewegung und nun erfolgender Eréffnung der 
Kammer die Bewegung wieder, so war zu schlieBen, daB die Bewe- 
sung durch den Luftabschlu8 gehemmt worden war, und nicht der 
normale Ablauf der Bewegung, wie in den Kammern mit dem groben 
Luftraum, stattgefunden hatte. 

Bei der Besprechung der verinderten Lebensbedingungen, denen die 
Spermien des Hodens nach Eréffnung der Hodenkanilchen und der 
GefiBe unterworfen sind, habe ich erwihnt, dai auch die Beriihrung 
mit der Atmosphiire eine eingreifende Anderung darstellt. Die Wir- 
kung der Beriihrung mit der atmosphiirischen Luft méchte ich an 
einem einfachen Versuch deutlich machen. Nach den _ geschilderten 
Versuchen ist es einleuchtend, dai in den aus dem betiubten Tier 
herausgeschnittenen Hoden mit dem Aufhéren der Blutzirkulation der 
hisherige intensive Gasaustausch nicht mehr stattfinden kann. Die im 
Nebenhodenschweif in so ungeheuerer Anzahl angehiuften sauerstoff- 
hediirftigen Organismen stellen bei Aufhéren der Durchblutung zuerst 
die Bewegung ein, falls sie nicht so dicht aufgeriickt waren, da schon 
vorher eine automatische Hemmung eintrat. Die Bewegung sistiert 
zuerst, da sie, wie nachgewiesen, zur Entfaltung der Bewegung ein 
bestimmtes UbermaB von Sauerstoff gebrauchen, als zur Erhaltung 
des Lebens notwendig ist. Jede Eréffnung des Ductus epididymidis 
und in steigendem Mabe das Ausbreiten, Durchmischen und gar Ver- 
diinnen des herausquellenden Tropfens setzt aber die Spermien unter 
die friiheren Bedingungen des normalen Gaswechsels und verbessert 
ihn noch, so dafs die Spermien in dem Mab, wie der friihere Zustand 
wiederhergestellt wird, ihre Bewegung wieder aufnehmen. Ich habe 
nun einen Tropfen Sekret aus dem Nebenhodenschweif, der im Neben- 
hodenkanilchen unbewegt war, in einem ausgehdhlten Objekttriige: 
untersucht und mit einem kriiftigen Luft- oder Sauerstoffstrom durch- 
liiftet. In wenigen Sekunden zeigten alle Spermien lebhafteste Be- 
wegung. Eine ausgestrichene Kontrolle brauchte die vielfache Zeit. 
um den gleichen Grad der Erregung zu erreichen. Ein unberiihrter 
Tropfen, den ich als Kontrolle beobachtete, zeigte nach der gleichen 
Zeit erst spiirliche Bewegungen in der Peripherie des Spermienballens. 
Wurde nun iiber einen hiingenden Tropfen des Sekretes, das dem 
Nebenhodenschweif entnommen war, und der in einer abgeschlossenen 
Kammer mit Zu- und Ableitung beobachtet wurde, ein Kohlensiiure- 
strom geleitet, so hérte jede Bewegung augenblicklich auf. Dieser 
Versuch ist verschiedentlich veraindert worden und zeigte auch bei 
Spermien, die mit Lewis-Lésung py 7,.5—8 zu lebhaften Bewegungen 
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veranlaBbt wurden, Indikatorumschlag und Aufhéren der Bewegung 
Wurde die Kohlensiurezuleitung unterbrochen und Luft zugeleitet, s 
trat Farbenumschlag ein, d. h. also ein Anzeichen fiir die Wiederhe: 
stellung der neutralen oder alkalischen Reaktion. Bei Proben ohn 
Indikator trat nach Durchliiftung wieder Bewegung auf (der alkoho 
lische Indikator fallt Eiwei8 und zerstért die Spermien; daher mut! 
man zwei Glaskammern hintereinander kuppeln, eine mit dem Indi- 
kator versehen und in der anderen den Wiederbeginn der Bewegung 
beobachten). Wurden die Spermien unter KohlensiureabschluB ge- 
halten, so trat schnell eine Minderung der Erregbarkeit und nach 
einiger Zeit der Tod ein, der auch durch Alkali nicht zu beheben war. 
Wird nur kurze Zeit Kohlensiiure durchgeleitet, so ist der Vorgang 
mehrmals reversibel. Dazu ist zu bemerken, da durch Uberleitung 
eines Gases tber eine Fliissigkeit alle anderen Gase daraus entfernt 
werden. Es tritt also Sauerstoffentzug ein; ebenfalls mu die narko- 
tische Wirkung der Kohlensiiure in Betracht gezogen werden. Det 
endgiiltige Tod ist sicher so zu erkliren. Da jedoch der Vorgang 
reversibel ist und bei verdiinntem Sekret der Umschlag des Indikators 
und im Parallelversuch das Aufhéren der Bewegung Hand in Hand 
geht, schlieBe ich, da anfangs Kohlensiurenarkose die Bewegung hin- 
dert: dies ist der reversible Vorgang. Er ist bedingt durch die ge- 
ringe Nachgiebigkeit und die Pufferungsfahigkeit des Sekretes, die die 
(H_)-Konzentration um das Spermium — also in der Sekrethiille 

zu einer bewegungshemmenden, aber nicht zu einer tédlichen (H )- 
Konzentration ansteigen laBt. Bei liingerer Dauer wird, wie wir sehen 
werden, schlieBlich die Sekrethiille zerst6ért. Wenn bei Verdiinnung mit 
neutralen Lésungen nach einer kiirzere Zeit durchgefiihrten Kohlensaure- 
iiberleitung keine Bewegung mehr auftrat, lieB sich durch Alkalizusatz, 
bei py = 8, Bewegung erzeugen. Dies bedeutet ein Zuriickgreifen auf den 
Erregungszustand, den die Spermien vor der Nebenhodenpassage be- 
sitzen, und einen Beweis fiir die dem einzelnen Spermium durch die an- 
haftende Sekrethiille erteilten feineren Eigenschaften. So laBt sich auch 
in gleicher Weise bei Spermien, die erst nach einigen Stunden aus dem 
Nebenhodenschweif entnommen wurden, durch Durchliftung, die die 
Kohlensiiure sicher austreiben wiirde, keine Bewegung auslésen. Wird 
mit NaOH ein py = 8,5 hergestellt, sehen wir an dieser auch den Hoden- 
spermien eigenen Erregungsschwelle die Bewegung wieder auftreten. 
Es macht den Eindruck als sei die Erregungsschwelle durch den 
lingeren Aufenthalt der Spermien im abgestorbenen Nebenhoden, be- 
vor sie zur Untersuchung kamen, wieder um den Grad gestiegen, um 
den sich eben die Spermien nach der Nebenhodenpassage von den 
Hodenspermien unterscheiden. Spermien aus dem Nebenhodenschweif. 
die, mit neutraler Ringerlésung verdiinnt, sich lebhaft bewegten, stell- 
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ten bei fortdauernder Verdiinnung bei beibehaltener Reaktion in kiir- 
zester Zeit jede Bewegung ein. Durch Zusatz von Alkali konnte bei 
DH 8—8,5 wieder lebhafte Bewegung hervorgerufen werden. Das 
Ergebnis bei der Untersuchung von linger im Nebenhoden verblie- 
benen Spermien und von Spermien, die durch fortdauernde Verdiin- 
nung aus ihrem Sekret ausgewaschen wurden, ist also das Gleiche. 
Es scheint mir erwiesen, da die Spermien unter aniroben Be- 
dingungen ihre Bewegung nicht aufrecht erhalten kénnen. Es bleibt 
jedoch diese einzige fiir uns deutliche AuBerung ihres Lebens, latent 
und jederzeit auslésbar iiber lingere Zeit erhalten. Die eintretende 
Siuerung und der Aufenthalt in der Saiure vernichtet schlieBlich aber 
auch die Beweglichkeit, so daB nach einer gewissen Zeit auch die Be- 
hebung der Siuerung durch Alkali und ein Uberschu®8 an Alkali an 
diesem Zustand nichts mehr iindert. Die in vitro angestellten Ver- 
suche und ihre Ergebnisse sind nun ein getreues Abbild der Befunde, 
die bei Untersuchungen in bestimmten Zeitintervallen jeweils an dem 
Nebenhodenschweif des getéteten Stieres erhoben werden kénnen. Ich 
habe immer eine Serie von Sekrettropfen in Objekttriigerkammern zu 
Beginn des Versuches angesetzt und nach Ablauf der festgesetzten 
Zeit den entsprechenden in vitro gehaltenen Sekrettropfen mit einem 
jetzt erst aus dem Kaniilchen entnommenen Tropfen verglichen. Es 
finden sich die folgenden Stadien im Kammerversuch und im gleichen 
Zeitintervall im unberiihrt und undurchblutet liegen gebliebenen Neben- 


hoden wieder: 





In vitro gehalten: Dem Kanilchen entnommen: 





spontan, ohne Zusatz + spontan, ohne Zusatz 


ohne Zusatz {0 ohne Zusatz 
mit Ringer verdiinnt /4+- mit Ringer verdiinnt 
{% mit Ringer verdiinnt \« mit Ringer verdiinnt 
(+ mit alkalischer Ringerlésung /-+- mit alkalischer Ringerlésung 
“ mit alkalischer Ringerlésung 6 mit alkalischer Ringerlésung 


= Bewegung = keine Bewegung 


Zu Beginn des Versuches: 1. Spontan auftretende Bewegung. Nach 
einer Stunde: 2. Aufhéren der spontan auftretenden Bewegung. Bewe- 
gungserregung durch neutrale Ringerlésung. Nach drei Stunden: 3. die 
Bewegungserregung gelingt nicht mehr mit neutraler Ringerlésung, je- 
doch noch mit alkalischer Ringerlésung oder Pufferl6sung. Nach sechs 
Stunden: 4. keine Belebung durch Neutralisation und Alkalitiberschuli. 

Des 6fteren fand sich bei noch kérperwarmem Stierhoden sofort das 
dritte Stadium der Tabelle, d. h. die fiir den Nebenhodenschweif charak- 
teristische spontane Beweglichkeit war aufgehoben trotz geringer Dichte. 
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Vielleicht ist die Ursache in einer kolloidalen Zustandsainderung des Se 
kretes zu suchen. Beim Ziegenbock und Hammel muB das Sekret ganz 
besonders widerstandsfiihig sein oder die Spermien eine besondere Vitali- 
tat besitzen. Die Spermien im Nebenhodenschweif sind bei diesen Tieren 
nur selten in ihrer Bewegung gehemmt. Eine Erklirung hierfiir gib: 
die absolute im Nebenhodenschweif pro cbmm enthaltene Spermien- 
menge, die bei diesen Tieren geringer ist als beim Stier, was mit de: 
Hiufigkeit des ausgeiibten Deckgeschiiftes in Zusammenhang stehen mag. 

Wir haben nun die Bedingungen kennen gelernt, die das Sper- 
mium im Nebenhodenschweif genieBt, und es gilt die Probe auf un- 
sere Vermutung, daB wir im Nebenhodensekret ein optimales Milieu 
vor uns haben. Wenn das der Fall ist, miissen die Spermien aus 
dem Rete testis optimale Bewegung zeigen, wenn sie in unverdiinntes 
Nebenhodenschweifsekret gebracht werden. Durch die Kenntnis von 
der fast fiir den Nebenhodenkopf spezifischen Lage des Protoplasma- 
tropfens am oberen Teil des Verbindungsstiickes, kénnen wir Spermien 
aus dem Rete testis, die in Sekret des Nebenhodenschweifes verbracht 
worden sind, wiedererkennen. Wenn vorher durch mehrere Unter- 
suchungen des verwandten Tropfens aus dem Schweif des Nebenhodens 
die Abwesenheit solcher wie Retespermien gebauter Spermien nach- 
gewiesen ist, so erlaubt die plétzliche Anhiiufung von Retespermien 
mitten unter den Nebenhodenschweifspermien den sicheren Schlub, 
daB es tatsiichlich hinzugefiigte Retespermien sind. Diese untermeng- 
ten Retespermien zeigen nun aber keine derartige Beweglichkeit! Sie 
liegen mit triigen, schwachen Bewegungen im Priiparat, die iibrigen 


Spermien in intensiver Bewegung. Auch die nach einigem Verweilen 
der Retespermien im Nebenhodenschweifsekret erfolgte Verdiinnung 


durch Retefliissigkeit oder durch Zusatz von Ringer-Lésung |aBt einen 
krassen Unterschied in der Bewegungsintensitiit erkennen. Nach dieser 
Beobachtung kénnen wir es eigentlich nicht mit einem optimalen Mi- 
lieu zu tun haben. Die folgende Beobachtung verschafft uns vdéllige 
\ufklirung: ich fand im Nebenhodenschweif Spermien vom Bau der 
gewOhnlichen Retespermien. Diese standen den Nebenhodenschweif- 
spermien in ihrer Beweglichkeit in keiner Weise nach und waren auf 
Verdiinnung mit Ringerlésung ohne Alkalizusatz ebenfalls beweglich. 
Daraus geht hervor, dal} es auf die Passage des Nebenhodenganges 
ankommt, und daf die intensive Beriihrung und Umhiillung des hier 
abgesonderten Sekretes notwendig ist, um den Nebenhodenschweif- 
spermien die sie auszeichnenden Eigenschaften mitzuteilen. Der lange 
Gang mit seiner auBerordentlich groben Oberfliche und den stiindig 
an seinen Wianden entlang streifenden Spermien ist eine wunderbare 
Einrichtung, die die Umhiillung auch jedes einzelnen Spermium auf 
das vollkommenste gewihrleistet. Ich konnte nun zeigen, dab die 
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Spermien aus dem Rete testis bei einer (H’)-Konzentration von py = 5 
so lebhafte Bewegungen ausfiihren, wie Nebenhodenschweifspermien in 
neutraler Ringerlésung, die den Sekretmantel besitzen; Retespermien 
in das Sekret des Nebenhodenschweifes gebracht zeigen dagegen keine 
verstarkte Bewegung. Daraus ist mit Sicherheit zu schlieBen, dab das 
Nebenhodenschweifsekret, welches verdiinnt wird, seine Reaktion de: 
zugesetzten Verdiinnungsfliissigkeit nicht mitteiit, da sonst die Rete- 
spermien sich bewegen wiirden. Ebenso nimmt der Sekretmantel nicht 
sofort eine sauere Reaktion an, wenn durch Pufferlésungen oder Milch- 
siiurezusatz ein py — 4,5—6,5 geschaffen wird. Die Bewegung bleibt er- 
halten, wird schwacher und hért bei lingerem Verweilen auf. Der gegen- 
siitzliche Versuch zeigt, da durch starke Verdiinnung schlieBlich aus 
dem Sekret gewaschene Spermien nach Alkalizusatz sich bewegen, bei 
danach hergestellter Sauerreaktion aber auch nicht einen Augenblick 
mehr ihre Bewegung aufrecht zu erhalten vermégen, was sie vorher 
deutlich von Retespermien unterschied. In gleicher Weise werden 
Spermien aus dem Hoden, die in einem sauren Medium verweilen, 
sofort ihrer Bewegung und ihrer Beweglichkeit beraubt. Bei der 
Untersuchung und Entnahme der Nebenhodenschweitspermien einige 
Stunden nach dem Tode zeigte sich, daB die Spermien bei Verdiin- 
nung nicht mehr spontan die Bewegung aufnehmen und auch bei 
Herstellung einer neutralen Reaktion bewegungsunfihig bleiben. Erst 
bei stirkerer alkalischer Reaktion, d. h. bei einem Zurtickgreifen aut 
das urspriingliche Erregungsniveau der Retespermien, tritt Bewegung 
ein, was als ,,Belebung“ bei den Autoren bezeichnet wurde. Hieraus 
ergibt sich die Existenz der tibrigens nicht sichtbaren Hille’). Ihre 
Kigenschaften werden durch den Aufenthalt in sauren Medien zerstért. 

Priifen wir nun die Spermien, deren Fahigkeit zur Bewegung wir 
schon im Hoden festgestellt haben und die nicht erst, wie angegeben, 
im Nebenhoden erworben wird, auf ihre Bewegungsdauer. Ich kann 
hier nicht auf die zahlreichen Versuche eingehen, die tiber die Bewe- 


gungsdauer von Spermien berichten. Ich méchte nur betonen, dal 
man alle Daten, die durch Verdiinnung mit noch so ,,physiologischer* 


') Nachtrag: AnliBlich des Vortrages dieser Arbeit auf dem Anatomentag 
in Halle 1924 wurde durch v. Méllendorff (16) der berechtigte Einwand erhoben, 
da die nach der Passage des Nebenhodenganges in Erscheinung tretenden 
Eigenschaften auf einer Anderung des kolloidalen Zustandes der Spermien selbst 
und auf einer Umstimmung ibres Protoplasmas beruhen kénnten und _ nicht 
ohne weiteres auf eine Sekrethiille bezogen werden diirften. Es liegt aber 
naher, bei der Unkenntnis, die bis heute iiber Anderungen des kolloidalen Zu- 
standes der Spermien nach Nebenhodenpassage herrschen (s. auch 8. 613), dic 
im Schweif des Nebenhodens in Erscheinung tretenden Eigenschaften dem Neben- 
hodensekret zuzuschreiben, zumal die beobachtete Sekretion im Nebenhoden doch 
als Veranlassung dieser Umstimmung anzusehen ist. Die von mir unterdessen 
begonnene kolloidchemische Bearbeitung wird auf diese Fragen naher eingehen. 
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Kochsalz- oder Ringerlésung gewonnen worden sind, nicht auf di: 
Lebensdauer der Spermien und auf die Dauer ihrer Fortbewegung im 
weiblichen Organismus anwenden kann und daB man nicht etwa ga: 
die Zeit, die bis zur Befruchtung vergeht, abzuschiitzen vermag. Di: 
Fliissigkeit im Rete testis ist beim Stier und Hammel sehr reichlich 
Sie kann durch Punktion entnommen werden. Durch Zusatz von NaOH 
wurde bei den entnommenen Retespermien lebhafte Bewegung ausge- 
lést. Das Praiparat wurde als hingender Tropfen unter Paraffinab- 
schluB in den Brutschrank verbracht. Gleicherweise, nur ohne Zusatz 
von Natronlauge, wurden mit Retefliissigkeit verdiinnte Spermien aus 
dem Nebenhodenschweif behandelt. Zihlungen ergeben ungefihr gleiche 
,Dichte“ (Spermienzahl pro cbmm). Die Bewegung hielt in beiden 
Fillen 1'/2 Tage bei stirkster Intensitaét an. Die Spermien aus dem 
Nebenhodenschweif bewegten sich 3—4 Stunden linger, durch Alkali- 
zusatz waren diese Spermien noch weiter zu beleben. Daraus ist zu 
entnehmen, das den Spermien nach der Nebenhodenpassage keine 
nennenswert gréBere Bewegungsenergie zur Verfiigung steht und dal 
nach Herausnahme aus dem Kérper ein Nachschub an Energie nicht 
mehr stattfindet. Es ist aber folgendes zu bedenken: Die Lebensdauer 
des Spermium ist abhingig von der Fihigkeit der umgebenden Fliissig- 
keit, die optimalen Bedingungen aufrecht zu erhalten. Nun tritt das 
im Versuch beobachtete Spermium gewissermaBen dauernd auf der 
Stelle, wihrend das im Genitaltraktus der Frau befindliche Spermium, 
das sich zielstrebend fortbewegt, eben durch den dauernden Ortswech- 
sel seine Stoffwechselschlacken unterwegs an durchwanderte Sekrete 
und Fliissigkeitsschichten abgeben kann. Es stellen also auch leider 
diese Resultate relative Werte dar, die nur besagen, dais Retespermien 
zu gleichen Leistungen wie die Nebenhodenschweifspermien fahig sind, 
wenn z. B. durch Prostatasekret ihre volle Bewegung ausgelést wird. 
Vielleicht kénnen wir die Lebensdauer der Spermien mit unserer heu- 
tigen Methodik noch gar nicht erfassen, wenn wir sie nicht als unbe- 
grenzt ansprechen wollen. 

Die folgenden Uberlegungen zeigen, daB wir die Lebensdauer fiir 
in vitro gehaltene Spermien vielleicht begrenzen kénnen, dab aber 
nach Aufnahme der Spermien durch den weiblichen Organismus gleich 
giinstige Lebensbedingungen bestehen kénnen wie z. B. im Nebenhoden 
des miinnlichen Tieres. Die beiden beobachteten Kulturen sind in 
einer stagnierenden Fliissigkeit aufbewahrt, und ihre Fortbewegung 
yveht unphysiologisch vor sich. Haben die Nebenhodenschweifspermien 
in vitro schlieBlich ihre Bewegung eingestellt. so ist die Sekrethiille 
ihrer optimalen Eigenschaften beraubt. Durch Zusatz von NaOH [abt 
sich noch einmal fiir kurze Zeit heftige Bewegung auslésen. Wir haben 
aber gesehen, daB die Vermehrung der Wasserstoffionen die Bewegung 
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hemmt und die fortbestehende sauere Reaktion schlieBlich die Beweg- 
lichkeit vernichtet, weil es uns nie gelingt, im Versuch optimale Ver- 
haltmisse zu erhalten. Ganz anders aber ist der physiologische Vor- 
vang: Das Spermium umhiillt sich auf seinem Weg durch den langen 
uctus epididymidis mit einer ihm anhaftenden Sekrethille. Im Augen- 
blick der Ejakulation vor die Cervix geworfen, beginnt es seinen Weg 
lurch den Cervikalkanal in den Uterus und schlieBlich in die Tube. 
ie Vorwartsbewegung durch die Sekrete des Genitalkanales erhilt 
lie Hille des Spermium, die, wie wir sahen, nur bei sauerer Reaktion 


wirkungslos wird, dauernd optimal. In diesem Sinne haben wir die 


verschiedenartigsten Sekrete, die im Genitalkanal des weiblichen Orga- 
nismus abgeschieden werden, zu untersuchen. 

Hier sei bemerkt, daf die merkwiirdige Erscheinung, da manche Tiere im 
Herbst begattet und im Friihjahr ohne nochmalige Kohabitation befruchtet 
werden, durch die Eigenschaften gewisser Sekrete ihre Erklirung finden kann, 
lie ibnlich wie das Nebenhodensekret die Atmung der eingebetteten Spermien 
uf das geringste zum Leben notwendige Mai zu beschrinken vermégen und 
dabei die Beweglichkeit durch Hemmung der Bewegung erhalten. Es bedarf 
dann im Friihjahr nur eines verdiinnenden Sekretes im Genitalkanal des Weib- 
chens, um die Bewegung zu entfachen. Ebenso ist von vielen Tieren bekannt, 
dai der zuletzt ausgestoBene Teil des Ejakulats ein erhartendes ,,abschlieBen- 
des* Sekret darstellt. Man hat sich diesen AbschluB bisher als Scheidenverschlub 
vorgestellt, der das HerausflieBen der Samenfliissigkeit aus der Scheide verhin- 
dern soll. Ich méchte der Vermutung Raum geben, dafi der AbschluB von der 
\tmosphire die Spermien im weiblichen Organismus bis zum Follikelsprung 
unbewegt erhilt. Eine mit dem Follikelsprung einhergehende Sekretionsphase. 
etwa der Cervikaldriisen, wiirde die Bewegung sofort entfachen. Die feineren, 
uns jetzt bekannt gewordenen Lebensbedingungen der Spermien im Schweif 
des Nebenhodens ermdglichen derartige Vorstellungen. 


Es ist daran zu denken, daB auch der alkalische zihe Cervikal- 
schleim ahnliche Bedeutung wie das Sekret des Nebenhodens haben 
kann, wenn bei mehrmaligen Kohabitationen Nebenhodenkopfspermien 
zur Ejakulation kommen. Diese sind nicht geniigend vom Sekret des 
Ductus epididymidis umhillt worden, erhalten aber durch das alkalische 
Prostatasekret ihre volle Bewegung. Das Einbohren der Spermien in 
das Cervikalsekret wihrend ihrer Wanderung durch den Cervikalkanal 
erscheint nun der gleiche Vorgang wie die Nebenhodenpassage, wenn 
man fiir die Sekrete gleiche Eigenschaften annimmt. 

Im lebenden Nebenhodenschweif erhalten sich die Spermien und 
ihre Sekrethiille mehrere Monate lang. Zwar ist die Umspiilung durch 
GefiiBe, wie im Nebenhodenkanilchen, bei der Wanderung durch den 
Genitalkanal nicht mehr vorhanden. Dafiir tritt das standige Vorbei- 
passieren anderer Fliissigkeitsschichten an Stelle der sonst den Gas- 
wechsel regulierenden GefibBe. Damit steht fest, dai die Bewegungs- 
dauer nicht vorauszusehender Steigerungen fahig ist. 
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Es fragt sich nun, ob sie an sich unbegrenzt ist und durch welc| 
Faktoren sie ihre Begrenzung erfihrt. Ich habe an Stierspermien Ve: 
letzungsversuche angestellt, die Peter (17) bei Froschspermien scho: 
gemacht hat. Ich habe die Methodik etwas veriindert und durch Ve: 
reiben des Sekretes mit feinstem gewiisserten und pulverisierten Gla- 
staub zwischen zwei Objekttriigern tatsiichlich alle denkbaren Ze: 
stiickelungen des Spermienkérpers bekommen. Das Verbindungsstiic! 
allein stellte den Motor fiir die Bewegung dar; Stiicke des Hauptstiicke- 
und des Endstiickes sind unbeweglich. Auch Teile des Verbindung:- 
stiickes sind von sich aus beweglich. Macerationsversuche werden auc! 
iiber die Beteiligung der Zentralkérper usw. Aufklirung geben kénnen 
Diese Verletzungsversuche stellen also fest, daB wir es mit einem Be 
wegungszentrum zu tun haben. Nicht das Milieu allein, also etwa eink 
bestimmte Reaktion oder Temperatur, lassen am Geibelfaden Kontrak- 
tionen auftreten, sondern diese Kontraktionen sind durch Reize be- 
dingt, die das Zentrum fiir die Bewegungserregung vom Milieu emp- 
fingt und weiterleitet. Von derartigen Zentren wissen wir aber, dal) 
sie unbegrenzt funktionieren, solange ihre Umgebung ihren Lebens- 
bedingungen entspricht. Im gleichen Sinne miissen wir uns vorstellen 
daB kein Nachschub an Energie fiir dieses Zentrum innerhalb des 
Nebenhodens stattfindet, wohl aber ein Nachschub der bei der Geibel- 
bewegung verbrauchten Stoffe. 


Ill. Die Sekretionserscheinungen im Ductus epididymidis. 

Die untersuchten Nebenhoden zeigten als iiuBeres Merkmal bei 
Tieren, die ein ungefiihr gleiches Alter hatten, einen verschiedenen 
Fiillungszustand. Der Nebenhodenschweif der Tiere war entwede: 
schwach gefiillt und fiihlte sich weich an, oder die pralle Fiillung des 
Ductus epididymidis hirtete das Organ betriichtlich. Auch der Neben- 
hodenkopf zeigte bei verschiedenen Tieren wechselnden Fiillungszustand 
Mit Riicksicht auf die leider unsicheren Angaben iiber das Zulassen 
der Stiere zum Deckgeschift ist nicht mit vdélliger Sicherheit zu ent- 
scheiden, ob der Fiillungszustand von der Zeit abhiingig ist, die seit 
der letzten Entleerung vergangen ist. Wenige sichere Fille, die ich 
untersuchen konnte, machen das aber wahrscheinlich. Das Lumen des 
Ductus epididymidis und sein gewéhnlicher Fillungszustand nimmt 
vom Kopf des Nebenhodens bis zum Ductus deferens staindig zu. Die 
lichte Weite der Kanilchen ist im Nebenhodenschweif gréBer und 
nimmt vom Beginn des Ductus epididymidis an nach den distalen 
Abschnitten zu. Ob eine kontinuierliche Zunahme besteht oder ob 
nicht engere und weitere Abschnitte, die vom Fiillungs- und vom Kon- 
traktionszustand abhiingig sind, miteinander abwechseln, ist schwer zu 
entscheiden, weil das Verfolgen der Kanilchen durch die Schnitte auBer- 
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ordentlich miihsam ist. Serienschnitte durch das etwa 20 cm lange 
Organ wiren dazu erforderlich. Eine Filtelung des Epithels sah ich 
meistens in leeren und spiirlich gefillten Lumina. So ist das Lumen 


des Ductus deferens meist gefaltet und zeigt unregelmibig verteilten 
und spiirlichen Inhalt. Im histologischen Bild ist neben dem Epithel, 
das nachher besprochen werden soll, auch die Lagerung der Spermien 


innerhalb der Kanilchen von Bedeutung. Man wiihlt zu dieser Beob- 
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Abb. 3. Bewegungsbild aus dem Nebenhodenschweit vom Stier 


achtung am besten Schnitte von 10—15 « Dicke. Im Lumen solcher 
Schnitte durch den Ductus epididymidis aus dem Nebenhodenschweif 
sind die Spermien in eigentiimlichen, ineinander und gegeneinander 
mannigfaltig verschobenen Schleifenlinien angeordnet, die durch die 
jeweils mit ihrer Achse in die Richtung der Schleifenlinie eingestellten 
Spermienképfe gebildet wird (Abb. 3). Die gleichen Figuren zeigen 
die Spermienmassen, wenn ein unverdiinnter Tropfen frisches Sekret 
aus dem Nebenhodenschweif auf dem Objekttriger untersucht wird. 


Archiv f. mikr. Anat. u. Entwicklungsmechanik Bd. 103 40) 
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Die unter unseren Augen einsetzende Bewegung des einzelnen Sper- 
mium wirkt sich in der Gesamtgruppierung nun derartig aus, da} die 
vorher konstanten Bogen und Schleifen dauernd ihre Form veriandern. 
Die Kurven werden weiter und enger und gehen ineinander  iiber, 
wobei die Schnelligkeit, mit der sich diese Figuren bilden und wieder 
vergehen, mit der Zunahme und Bewegung des einzelnen Spermium 
wachst. Wird dieser untersuchte Tropfen nun sehr griindlich verriihrt, 
so sind die Spermien aus ihrer geordneten Lage gebracht und es ist 
keinerlei Gruppierung mehr zu erkennen. In kurzer Zeit sind aber 
die gleichen Figuren wieder gebildet und wir beobachten am Priiparat 
den oben beschriebenen Wandel und Wechsel. Wird abermals griind- 
lich verrtihrt und nun durch geringen Siurezusatz die Bewegung zum 
Stillstand gebracht, so bilden sich diese Bewegungsfiguren nicht mehr: 
die Spermien verharren in regellosem Durcheinander. Ich glaube, dab 
man auf Grund dieses einfachen Versuches schlieBen kann, dab die 
Spermien einmal ihre Eigenbewegung ausgeiibt haben miissen, um der- 
artige Figuren zu bilden. Man kann also am fixierten Priiparat, auch 
wenn man seinen lebenden Inhalt nicht beobachtet hat, unter gewissen 
Umstinden aus den mikroskopischen Schnitten ersehen, dab die Spermien 
sich durch Eigenbewegung an die beobachtete Stelle gebracht haben. 

Je stirker wir das lebende Versuchspriiparat verdiinnen, um_ so 
weniger zeigen sich die Figuren. Die positiven Bewegungsbilder beweisen 
also die ausgeiibte Eigenbewegung, sind dagegen keine Figuren vor- 
handen, so spricht das nicht gegen eine ausgeiibte Eigenbewegung. Es 
kann sich auch um eine geringe Menge Spermien gehandelt haben. 
Denn die deutliche Auspriigung dieser Bewegungsbilder ist auch von 
der Masse der jeweils im Lumen vorhandenen Spermien und dessen 
Weite abhingig. Die Bewegungstiguren erscheinen mir um so sicherer 
fiir die einmal ausgeiibte Eigenbewegung beweisend, als die Schleifen 
mit stirkerer Bewegung der einzelnen Spermien engere, auf verschieden- 
artigste Weise innig ineinander verschobene Spermienziige darstellen. 

Sehen wir die Schnitte durch den fixierten Nebenhoden auf der- 
artige Bilder hin durch, so finden wir im ganzen Ductus epididymidis 
diese Figuren. Im Nebenhodenkopf sind die Figuren einfacher und 
zeigen gréBere Bogen. Sie sind jedenfalls nie so innig ineinander ver- 
schlungen wie im Ductus deferens und im Nebenhodenschweif, falls 
hier keine pralle Auffiillung des Nebenhodenganges vorlag. Ist dies 
jedoch der Fall, so unterscheiden sich die Bewegungsbilder im Neben- 
hodenschweif nicht von den in den oberen Abschnitten des Neben- 
hodenganges gefundenen Figuren. 

Nachdem uns die Lebensbedingungen der in das Nebenhodensekret 


eingebetteten Spermien innerhalb des Kanilchens bekannt sind, und 


wir die durch ihre Aufwanderung in ein weiteres Lumen eingetretene 
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Hemmung der vollen Beweglichkeit kennen, machen uns diese gleich- 
artigen Bewegungsbilder im Nebenhodenkopf und im Nebenhodenschweif 
keine Schwierigkeiten. Obwohl die naive Untersuchung des dem Neben- 
hoden entnommenen Sekretes immer heftige Bewegung in seinem 
Schweif, spiirliche oder gar keine in seinem WKopf feststellen mul, 
wissen wir, dali die Verhiltnisse innerhalb des Kaniilchens véllig andere 
sind und dali die Spermien bei praller Fiillung des Nebenhodenschweifes 
innerhalb des Kaniilchens nur triage Bewegungen ausfiihren, aus denen 
die gleichen Figuren resultieren miissen wie im Nebenhodenkopf. 

Es fragt sich nun, ob die Spermien durch die vis a tergo oder 
durch das Flimmerepithel der Ductuli efferentes vorwiirts bewegt, 
gleiche Figuren zeigen kénnen. Es kommen iihnliche Bewegungsbilder 
zuweilen auch hier vor. Da aber die Spermien im Rete testis aktiv 
beweglich gefunden wurden und wir von den gleichen Spermien wissen, 
das sie auch tatsiichlich die gleiche latente Bewegungsenergie besitzen 
und somit die Méglichkeit der Fortbewegung ohne Hilfe des Flimmer- 
epithels gegeben ist, halte ich mich fiir berechtigt, auch diese Bewe- 
gungsbilder als Ausdruck der ausgeiibten Eigenbewegung zu deuten. 

Die Sekretionserscheinungen am Epithel des Nebenhodens sind 
Gegenstand eingehender Untersuchungen gewesen. Es ist hauptsiich- 
lich der Sekretionsvorgang als solcher und die ,,Priiparation™ des Se- 
kretes (W. Heidenhain und F. Werner, 9) beschrieben worden. Dies hat 
besonders .W. Heidenhain (9) in der eben erschienenen Arbeit tiber den 
Ductus epididymidis des Menschen getan, so daB ich mich hiertiber kurz 
fassen kann. Die Fragestellung meiner Arbeit weist der histiologischen 
Untersuchung nur deshalb eine sekundiire Rolle zu, weil der Neben- 
hoden als sekretorisches Organ schon lange bekannt und von zalil- 
reichen Autoren beschrieben wurde. Die bisherigen Untersuchungen 
haben uns dem Verstiindnis der Form des Nebenhodens nicht niiher 
bringen kénnen, weil wir der Aufgabe, die histiochemischen Grund- 
lagen fiir eine etwaige Veriinderung der Spermien nach der Neben- 
hodenpassage aufzufinden, noch nicht gewachsen sind. Die histio- 
chemischen und kolloidchemischen Grundlagen fiir die Eigenschaften 
des Sekretes kénnen erst erforscht werden, nachdem durch die physio- 
logische Beobachtung des Sekretes der Boden bereitet ist. Da die 
Physiologie des Nebenhodens und der Spermienbewegung noch nicht 
in dem Mabe geklirt ist, als da sie nicht durch eine anatomische 
Fragestellung bereichert werden kénnte, seien auch Ubergriffe in die 
Grenzgebiete entschuldigt. 

Der Ubergang der Ductuli efferentes in den Ductus epididymidis 
ist durch das plétzliche Auftreten eines auberordentlich hohen zwei- 
reihigen Zylinderepithels gekennzeichnet, dessen Kerne, besonders beim 
Stier, an den basalen Pol der Zelle geriickt sind. 


4()* 
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Ich fand im Nebenhodenkopf vom Pferd auch in das Epithel des Ductus 
epididymidis plotzlich ohne Verbindung mit den Ductuli efferentes eingesprengte 
Epithelien. Sie waren stark pigmenttragend und niedrig, also fiir die Ductuli 
efferentes charakteristisch. Diese Beobachtung hat Hammar (10) beim Hund be 


schrieben und abgebildet. 

Die Kerne sind lang gestreckt und mit mehreren Kernkérperchen 
versehen. Die Pars secretoria mit ihrem Wimperschopf zeigt keine 
Besonderheiten. Auch beim Stier, Hammel und Pferd tritt das Sekret 
durch diesen Wimperschopf aus, dessen Anordnung innerhalb je eines 


Abb. 4. CUhbersichtsbild von Abb. 5. Nebenhodensechweif vom Hammel. Die Falten im pit he 
nur in der Peripherie des Blockes 


Deckleistenareals deutlich beobachtet werden konnte. Die basalen Zellen 
sind kubisch, zuweilen platt, tragen einen mehr rundlichen Kern und 
besitzen spirliches Protoplasma. Die von WM. Heidenhain (9) beim Men- 
schen und von Hammar (1) beim Hund beschriebenen Bilder, aus wel- 
chen ein Emporriicken der Zylinderzellen an die Zelloberfliche und ihr 
Ausscheiden ins Lumen erschlossen wird, konnte ich auch beobachten. 
Der eigentliche Austritt des Sekretes ist selten wahrzunehmen. Es tritt 
in kugeligen, hellen Blasen in das Lumen aus. Diese Sekretkugeln 
findet man aber nur an den Eintrittsstellen der Ductuli efferentes in 
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den Nebenhodengang und in seinem oberen Teil unzerstért erhalten. 
Es macht den Ejndruck, als sezerniere der Anfangsteil des Nebenhoden- 
ganges lebhafter als distalere Abschnitte. Ich glaube aber, daBb die bald 
lebhafter einsetzende Bewegung der Spermien das aus dem Wimper- 


schopf austretende Sekret stiindig abstreift, so dal} es nicht mehr zur 


Nehret 


Postmortal entstandene Faltungen im Epithel des Nebenhodenschweifes. Ausgeprebte 
Sekretkugeln iiber den Falten. 


Bildung der Sekretkugeln kommt. Die mechanische Stauung durch 
den prall gefiillten Nebenhodenschweif hemmt = schlieBlich die Aus- 
stobung des Sekretes véllig. Im gleichen Sinne ist dann zu deuten, 
daB im spédrlich gefiillten Nebenhodenschweif, in dem der Austritt des 
Sekretes ungehindert stattfinden kann, die beschriebenen Sekretkugeln 
wieder auftreten. Die Sekretion scheint im Nebenhodenkopf am stiirk- 
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sten und nimmt nach dem Ductus deferens zu ab. Das Epithel ver- 
liert wesentlich an Héhe, und die Kerne riicken in die Mitte der Zelle. 
In einem Priiparat vom Nebenhodenschweif des Hammels fand ich Fal- 
tungen des Epithels, die offensichtlich post mortem entstanden waren, 
da den Ausbuchtungen ins Lumen nicht entsprechend leere Bogen in 
der Spermienmasse gegeniiberstanden. Das Ubersichtsbild zeigte auBer- 
dem, dal} die Faltungen im Epithel stets nach der beim Herausschnei- 
den entstandenen kunstlichen AuBenseite des Blockes lagen (Abb. 4). 
Uber diesen Epithelfalten, deren Wimpern spirlich und durch Sekret 
verklebt waren, lagen nun in mehreren Lagen zahlreiche grobe Sekret- 
kugeln von gleicher Art, wie ich sie als Zeichen lebhafter Sekretion 
im Nebenhodenkopf beschrieb (Abb. 5). Im gleichen Lumen dagegen 
war die glatte, ungefiltelte Epithelleiste nur mit einer schwachen Sekret- 
schicht tiberlagert. Aus diesen Beobachtungen ist zu ersehen, daB die 
glatte Muskulatur, die den Ductus epididymidis in einer inneren Ring- 
schicht und dem Ductus deferens zu in Liingsfaserziigen netzartig um- 
zieht, und deren Stiirke in den distalen Partien stiindig wiichst, die 
Moéglichkeit besitzt, sich bei der Austreibung des Sekretes zu beteiligen. 
Da in dem besprochenen Fall das Lumen prall gefiillt war, und nur 
scheinbar spirliche Sekretion bestand, durch die postmortale Faltung des 
Epithels aber grobe Mengen Sekret ausgepreBbt wurden,-ergibt sich, dab 
der Sekretionsablauf vom Fiillungszustand des Nebenhodenganges und 
die Form der Abscheidung von der Bewegung der Spermien abhingig ist. 

Im Nebenhoden vom Stier fallen die basalen Zellen des Epithels 
durch die zahlreichen Vakuolen besonders auf, die im gewoéhnlichen 
Hiimatoxylinpraparat sich im Plasmaleib der Zelle vorfinden. Diese 
Vakuolen verschiedenster GréBe enthalten urspriinglich mit Sudan rot 
firbbare, mit Nilblausulfat rot oder ungefiirbt bleibende Fettkérper. Det 
Kern dieser Zellen ist gro} und rund, die Zellen selbst von wechselnder 
Grobe. Die fettigen Einschliisse nehmen entlang dem Nebenhodengang 
zu und sind am spirlichsten im Beginn des Ductus epididymidis, am 
zahireichsten im Ductus deferens des Stieres zu finden. Die Fette sind 
sicher nicht einheitlicher Natur, da ich zuweilen doppeltbrechende 
Tropfen beobachten konnte. Im Ductus deferens zeigen die Zellen 
doppelt brechende Einschliisse, die in dichter Lage auch im nichtfixierten 
frischen Gefrierschnitt zu finden sind. Diese Kinschliisse betinden sich 
aber in nichttropfigem Zustand, so dab hier auf Cholestearinester wohl] 
nicht zu schlieBen ist. Nach der bisherigen Literatur sollen Chole- 


stearinester beim Stier itiberhaupt nicht vorkommen. Auch Neben- 


hoden von Tieren, deren Spermatogenese noch nicht eingesetzt hat, 
zeigen, wenn auch nur in Spuren, diese Fettsubstanzen. Diesen Fett- 
gehalt der basalen Zellen im Nebenhodenschweif des Stieres fand ich 
nun beim Ziegenbock. Hammel und Eber nicht. Auch im Ductus deferens 
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fehlte hier das Fett. Dafiir war aber im Nebenhodenkopf und im 
oberen Teil des Ductus epididymidis Fett in den Basalzellen vorhanden. 
Es besteht also kein Zusammenhang zwischen Fettvorkommen und 
der gréBeren Weite des Lumens. 

Diese Fettspeicherung — ohne damit etwas iiber den Zweck aussagen 
zu wollen findet nur in den basalen Zellen statt. Einen Austritt ins 
Lumen konnte ich nicht feststellen, doch schlieBt die zuweilen angetrof- 
fene diffuse Gelbfiirbung mit Sudan eine Ausscheidung in feinster Vertei- 
lung nicht aus. Diese Frage wird durch die Méglichkeit einer etwaigen 
Fettresorption aus dem Lumen kompliziert. Ich habe nun weiter versucht, 
an der Hand der Kawamuraschen Anleitung festzustellen, ob und welche 
der im Hoden vorkommenden Lipoide sich hier im Nebenhoden wiederfin- 
den. Ich wollte dadurch einen Anhaltspunkt fiir die von +. .Moellendorf/(16) 
dem Nebenhoden zugeschriebenen resorptiven Eigenschaften bekommen 
(die Arbeit ist nocht nicht ver6ffentlicht, es handelt sich um den sicheren 
Nachweis von Resorptionserscheinungen in den Coni vasculosi)'). Die 
in den Basalzellen des Nebenhodenepithels sich findenden Fette sind 
nach den iiblichen Reaktionen als einfache Fettkérper anzusprechen. 
Osmium braunt primiir, schwirzt sekundir; Sudan und Scharlach (Herz- 
hcimer) farbt tiefrot. Die Smithsche Methode farbt das gesamte Epithel 
des Nebenhodenkopfes schwarz bis schwarzbraun, das Epithel des Neben- 
hodenschweifes vom Stier hingegen, das den stiirksten Fettgehalt der Ba- 
salstellen besitzt, tiberhaupt nicht. Die Smthsche Reaktion ist im Anfang 
des Ductus epididymidis sehr stark. Dies entspricht der diffusen Gelb- 
firbung mit Sudan, die im Nebenhodenkopf vorhanden ist, im Ko6rper 
abnimmt und im Nebenhodenschweif fehlt. Die im Hoden des Stieres 
vorkommenden Lipoide sind nun ausschlieblich Cerebroside und Phospha- 
tide (nach Sory, 24) und geben positive Smithsche Reaktion. Siamtliche 
Spermien zeigen in allen Abschnitten Firbbarkeit mit Sudan und auch 
im Nebenhodenschweif gleichmibig stark positive Smithsche Reaktion. 
Nach dem Auftreten dieser Reaktion im Epithel des Nebenhodenkopfes 

im Epithel des Nebenhodenschweifes ist sie véllig negativ trotz der 
positiven Reaktion des Kaniilcheninhaltes, — halte ich daher die dif- 
fuse Gelbfiirbung fiir resorbierte Lipoide, was auch fiir den Ductus epi- 
didymidis den Nachweis von Resorptionserscheinungen bedeuten wide. 
Nach v. Moellendorff (15) schneiden aber die als Resorptionserscheinungen 
gedeuteten Farbstoffanhiufungen im Nebenhcdenkopf scharf mit den 
Ductuli efferentes ab, was eine Resorption im Ductus epididymidis in 
Frage stellt. 

Woher kommt nun das Fett in den Basalzellen? Der Vergleich 
vom Nebenhodenschweif eines Stieres und eines Ebers zeigt, dab die 
') Unterdessen geschehen: siehe v. Moellendorff (16) Diskussionsbemerkung 


zum Vortrag +. Lanz auf dem Anatomenkongreli} Halle 1924. 
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Zunahme der Fettmenge in den Basalzellen beim Stier nicht allein 
von der Anhiiufung der Spermien abhiingen kann. Auch die Weite 
des Lumens schien nicht ausschlaggebend. Beim Eber befindet sich 
im Nebenhodenschweif ein weit diinnfliissigeres Sekret und ein wei- 
teres Lumen, aber kein Fett. Beim Stier ist das Sekret dickfliissig, die 
absolute Zahl der Spermien im Kubikmillimeter ist gréBer als beim 
Eber, und es findet sich im Nebenhodenschweif und im Ductus defe- 
rens sehr viel Fett in den Basalzellen. Vielleicht liBt sich das Fett 
als abgelagerte Stoffwechselschlacken der beim Stier gréBeren Spermien- 
menge auffassen. Ich bin zu keiner Lésung in dieser Frage gekom- 
men, da die Ursache der groBen Fettanhiufung im Ductus deferens 
vom Stier ebensogut andere Ursachen haben kann (z. B. der Zerfall 
der nach einer Ejakulation im Ductus deferens liegen gebliebenen Sper- 
mien). Vielleicht spielt das Fett im Nebenhodenschweif auch eine Rolle 
bei der Bildung des Sekretes, und wir haben bei einem prall gefiillten 
Nebenhodenschweif des Stieres den Fettreichtum als einen Ausdruck 
angesammelter Aufbaustoffe des Sekretes aufzufassen, dessen Austritt 


verhindert wurde. 


(. Diskussion, zusammenfassende Versuche. 
Die Diskussion der Ergebnisse ist in der Frage zusammenzufassen, 


wie die Spermien tiberhaupt den langen Weg durch den Ductus epi- 
didymidis zuriicklegen. Ich fand in Zupfpriparaten vom Hahn _ bei 


Zusatz von NaOH lebhaft bewegliche runde Ballen, deren Wandung 
anscheinend elastisch durch ein im Innern sich bewegendes Etwas 
dauernd an den verschiedensten Stellen ausgebuchtet wurde. Dabei 
wechselte der runde Ballen stindig seine Form und erschien zuweilen 
lang ausgezogen. Bei genauer Beobachtung zeigte sich im Innern 
der Kopf eines Spermium und ein feiner Achsenfaden in lebhaftester, 
schliingelnder Bewegung (es scheint sich beim Hahn der Achsenfaden 
durch den Kopf des Spermium fortzusetzen, da der langgezogene Kopf 
deutlich an der Bewegung teilnahm). Hieraus ist zu sehen, dal be- 
reits dem auswachsenden Achsenfaden in der Spermatide die Beweg- 
lichkeit eigen ist. Damit haben wir nicht nur zu erértern, ob die Sper- 
mien den Weg durch den Nebenhoden mit eigener Kraft zuriicklegen, 
sondern wir sind auch berechtigt, zu fragen, ob die Spermien sich nicht 
auch durch Eigenbewegung innerhalb des Hodens selbst in die Sertoli- 
schen Zellen einbohren und den Weg durch die Hodenkanilchen zuriick- 
legen. Ich halte das bei bestimmten Funktionszustiinden des Hodens 
(z. B. bei starker Inanspruchnahme) nicht fiir unméglich. Ich kann aber 
im Rahmen dieser Arbeit keine Belege dafiir bringen. Die Spermien 
der Hodenkanilchen haben also bei Stier, Ziegenbock, Maus und Kanin- 
chen die Potenz zur Eigenbewegung. Die Beobachtung der Spermien 
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aus dem Rete testis zeigte, vor allem wenn Kérpertemperatur herge- 
stellt wurde, lebhafte Bewegung. Wihrend mehrerer Operationen am 
Kaninchen und Hund fand ich iituBerst bewegliche Spermien im Neben- 
hodenkopf. Gegentiber der allgemeinen Ansicht sind die Spermien im 
Nebenhodenschweif nicht stiindig in Bewegung. Ich konnte zeigen, dal 
hier erst Verdiinnung und Luftzutritt die Bewegungen auslést. Stiir- 
kerem Sauerstoffbediirfnis, das vor der Einhiillung in das Sekret und 
hei der geringeren Weite des Lumens im Nebenhodenkopf nicht be- 
steht, wird der Organismus nun durch stiarkere Durchblutung gerecht 
und wird dabei durch das Sekret als Sauerstoffiibertriiger unterstiitzt. 

Es ist notwendig, an dieser Stelle die unterschiedlichen Befunde am 
Nebenhodenkopf und am Nebenhodenschweif gegeniiberzustellen, und 
wir miissen versuchen, uns tiber die Umstiande einer eintretenden Be- 
wegungshemmung klar zu werden. Es sind drei Méglichkeiten, die als 
Ursache fiir die Bewegungshemmung in Betracht kommen: 1. Einhiillung 
durch das Sekret und deren Folge, Erschwerung des Gasaustausches: 
2. schlechtere Blutversorgung infolge zunehmender Weite des Lumens 
und 3. gréBere Beanspruchung des Gaswechsels durch absolute Ver- 
mehrung der Spermien im Kubikmillimeter. Die erste Méglichkeit habe 
ich nicht ausschlieBen kénnen. Um den letzten Punkt auszuschalten, 
habe ich versucht, Zihlungen der Spermien im Ductus epididymidis 
anzustellen. Die Fehlerquellen sind im Nebenhodenschweif unbedeu- 
tend, weil das Kaniilchen hier verhiltnismiBig gro ist, und mit Sicher- 
heit allein aus dem Lumen Sekret entnommen werden kann. Im Neben- 
hodenkopf ist das fast unméglich. Bei den geringen Mengen Sekret, 
die mit einer feinen geeichten Pipette entnommen werden, bedeutet eine 
Beimengung von Gewebsfliissigkeit zu gleichen Teilen, die meist eintritt 
und kaum zu vermeiden ist, schon eine Verschiebung des Resultates 
um die Hilfte seiner GréBe. Bei der Betrachtung der trotzdem an- 
gestellten Ziihlungen in der Thoma-Zeissschen Zihlkammer zeigte es 
sich aber, dab die sich aus den Resultaten ergebende Linie, auf ein 
Koordinatensystem tbertragen, nicht immer vom Nebenhodenkopf an 
abwiirts stark anstieg bis zum Nebenhodenschweif, sondern daB es auch 
Kurven gab mit dem véllig umgekehrten Verlauf. Ich hielt die letzten 
Resultate, in denen also im Nebenhodenkopf die absolute Zahl der 
Spermien pro Kubikmillimeter gréBer war, als im Nebenhodenschweif, 
fiir einwandfrei, da die einzige Fehlerquelle die Verdiinnung ist. Es 
konnte also das Ergebnis, da} die Zihlung im Nebenhodenschweif noch 
iibertraf, héchstens zu klein sein. Danach kommen also Funktions- 
zustande des Ductus epididymidis vor, wo im Nebenhodenkopf die ab- 
solute Zahl der Spermien gr6Ber ist, als im Nebenhodenschweif. Dies 
wiirde der Vorstellung von der Sekretion und einer Verdiinnung viel 
eher entsprechen. Da die Sekretion sicher nachgewiesen ist, miibte 
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auch die Spermienzahl pro Kubikmillimeter abnehmen, jedenfalls abe: 
nicht zunehmen. Ich habe nun die absolute Zahl der Spermien bei 
solchen Nebenhoden gepriift, deren diinnfliissiges Sekret auffiel, und bei 
welchem die Spermien nach kiirzester Zeit unter dem Mikroskop be- 
weglich wurden. Sie lag weit unter der Zahl, die sich bei der Aus- 
zihtung solcher Sekrettropfen von einem anderen Tier ergab, deren 
Spermien im Gegensatz dazu erst lange Zeit brauchten, um ihre volle 
Bewegung zu entfalten. Die bei Hammel und Ziegenbock schon be- 
schriebene grébere Vitalitiit (S. 605) mag an der Diinnfliissigkeit des 
Sekretes liegen, die sich in einer im Vergleich zu Stierhoden kleineren 
absoluten Spermienzahl ausdriickt. Wir sehen also, daB der Vergleich 
der absoluten Spermienzahl pro Kubikmillimeter, die ich Spermien 
dichte nennen mdéchte, bei verschiedenen Tieren und Tierarten Hem- 
mung der Bewegung zeigt, wenn die Dichte anwiichst, Bewegung, wenn 
sie abnimmt. Vergleichen wir aber die Dichte im Nebenhodenkopf und 
Nebenhodenschweif desselben Tieres, so sehen wir gleiche oder gat 
eroBere Dichte im Nebenhodenkopf. Die Hemmung der Bewegung tritt 
aber trotzdem durch ein Anwachsen der Spermiendichte ein, da durch 
den Vorgang der Ejakulation die absolute Spermienzahl pro Kubik- 
millimeter in den distalen Partien des Ductus epididymidis auf den 
Nullwert absinkt und an einer distaleren Stelle, die ja durch die auf- 
genommene Eigenbewegung stets erreicht werden mu, bei hier wei- 
terem Lumen die schlieBlich eintretende Bewegungshemmung bei einet 
kleineren Dichte erfolgt. 

Die fiir jede Stelle des Nebenhodenganges verschiedene augenblick- 
liche Atmungsmoéglichkeit stellt sich als eine Funktion der Weite des 
Lumens, des Kontraktionszustandes der GefiiBe und der Spermiendichte 
dar. Ich médchte diese Verhiiltnisse noch mathematisch formulieren. 

Wenn wir 
die minimale AtmungsgréBe der Spermien fiir Leben in Ruhe mit 
die minimale AtmungsgréBe der Spermien fiir Leben in Bewegung, 

d. i. der Schwellenwert der Bewegungsméglichkeit, mit 
die augenblickliche Atmungsmoéglichkeit mit 
die Weite des Lumens mit noe 
den Kontraktionszustand der GefiiBe mit 


die absolute Spermienzahl pro Kubikmillimeter oder Spermien- 


dichte mit. 
bezeichnen, dann ist 
a i (w, k, d), 
d. h. die augenblickliche Atmungsmoglichkeit ist eine Funktion der 
Weite des Lumens des Nebenhodenganges, des Kontraktionszustandes 
der GefiBe und der Spermiendichte. 
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d. h. ist die augenblickliche Atmungsmoéglichkeit kleiner wie die mini- 
nale AtmungsgroBe fir Leben in Ruhe, so ist der 7’od des Spermiums 
die Folge: 

ist die augenblickliche Atmungsmdéglichkeit gréBber wie die minimale 
\tmungsgrobe fiir Leben in Ruhe, so liegt entweder die augenblick- 
liche Atmungsgr6be zwischen dem Minimalwert fiir Leben und dem 
schwellenwert fiir Bewegung und es besteht Ruhe, oder die augenblick- 
liche Atmungsmoglichkeit ist gréBer wie der Schwellenwert der Be- 
wegungsmoglichkeit (d. h. gréBer als die minimale Atmungsgrébe fiir 
Leben in Bewegung), und es besteht Bewegung. Das labt sich gra- 


phisch veranschaulichen: 


Tod Ruhe Bewegung 








— Atmungsmoglichkeit 


Die augenblickliche Atmungsmoglichkeit ist fiir die Bewegungs- 
auslosung der Spermien von der gleichen Bedeutung wie die (H )- 
Konzentration. Man kann nicht sagen, dab beide véllig voneinander 
unabhiingig sind, da im lebenden Organismus eine Verschlechterung 
der Atmungsmoglichkeit mit Anwachsen der CO.-Spannung einhergeht 
und damit ein Zusammenhang mit der (H’)-Konzentration gegeben ist. 

Diese erérterten Vorgiinge lassen sich an einem anschaulichen Bei- 
spiel erliutern. Wenn die Spermien nach Beginn der Spermiogenese 
ihren Weg durch den Ductus epididymidis zuriickgelegt haben und 


schlieBlich die absolute Spermienzahl den Schwellenwert erreicht hat, 


der die Bewegung hemmt, so wird von Abschnitt zu Abschnitt, zeit- 
lich hintereinander folgend, im Ductus epididymidis nach dem Neben- 
hodenkopf zu ebenfalls dieser Schwellenwert erreicht, bis schlieblich 
im ganzen Gang die Bewegung ruht. Es sei erlaubt, diesen Vorgang 
mit einem Eisenbahnzug zu vergleichen, dessen Lokomotive pl6étzlich 
anhiilt und nun der niichste und iibernichste und alle folgenden Wa- 
ven zeitlich hintereinander mit ihren Puffern an den Vorderwagen an- 
stoben und dann auch stehen. Das Anfahren des Zuges — um im 
Bilde weiter zu bleiben und das Anziehen der losen Kuppelung 
der einzelnen Wagen in zeitlich aufeinander folgenden Abstiinden und 
schlieBlich die Fahrt des ganzen Zuges kénnen verglichen werden mit 
den Vorgiingen nach einer AusstoBung des Samens: die Folge ist der 
Beginn der Bewegung in dem freigewordenen distalen Abschnitt, Sin- 
ken der absoluten Spermienzahl, Beginn der Sekretion und als beider 
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Folge ein Aufflammen der Bewegung durch den ganzen Ductus epi 
didymidis. Unter einer solchen Betrachtungsweise kommt uns dir 


Ausdifferenzierung dieses eigenartigen Organes voll zum Bewubtsein 
Wir erkennen, wie die Natur dem Bediirfnis des Organismus gerech 
wird, stets bewegungshereite unbewegte, im Sekret des Nebenhodenschweifes 
optimal eingebettete Spermien zu besitzen, die dennoch thre Energie sparen 
und wie durch die hohe Organisation dieses Organes die qleiche Energi: 


wieder benutzbar wird, um den Ersatz der ejakulierten Spermicn, Vorbercitun 


Nebenhodenschweit vom Kaninchen, Supravitale Tus cheinjektion der GefiBe nach We) 
Kapillarnetz dicht unter dem Epithel in der Membrana propria. Vergr. 250/1. 


und Umbhiillung neucr Spermien mit Sckret wihrend ihrer Wanderung und 
schlicplich wieder ihre Beweqgungshemmung automatisch zu vollziehen. 
Diese auf das feinste stabilisierte Einrichtung kann bei der Fern- 
haltung von der Kohabitation natiirlich auch die Grenze ihrer Lei- 
stungsfiihigkeit erreichen. Dann steht dem Organismus die vasomo- 
torische Regulation zur Verfiigung. Es ist sicher anzunehmen, dab 
er sich auch schon bei den Vorbereitungen zur Kohabitation, wo vaso- 
motorische Erscheinungen geniigend bekannt sind, sich ihrer bedient, 
um die Spermien schon im Nebenhodenschweif zu Bewegungen zu 
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veranlassen. Alle Voraussetzungen sind dafiir gegeben. Wie Heiz- 
schlangen umzieht ein feinstes Netz von Gefiben den vielfach ge- 
schliingelten Nebenhodengang. Die Kapillaren liegen dicht unter dem 
Epithel in der Membrana propria und gewihrleisten intensiven Gas- 
vustausch und grébte Wirksamkeit einer vasomotorischen Regulation 
Abb. 6). Wie wir sahen, beginnt mach AusstoBung des Ejakulats eine 
lebhafte Wanderung der Spermien durch den Nebenhodengang. Als 
Folge der Druckausgleichung nach der Ausstobung der Spermien- 
massen in den distalen Partien beginnt eine neue Sekretionsphase. 
Die Atmung kann bei bester Durechblutung und leerem Lumen 
ungehindert stattfinden. Die sich stindig vorwiirtsbewegenden Sper- 
mien nehmen nun durch die immer vollstindiger werdende Hiille, die 
sie auf ihrer Reise erwerben, immer lebhafter ihre Eigenbewegung im 
optimalen Milieu auf, bis die Spermienmasse wieder aufgeriickt ist und 
so dicht wird, dal} die normale Blutzufuhr nur noch der Atmung ge- 
recht werden kann, die als Mindestmab fiir die Erhaltung des Lebens 
der Spermien ausreicht. Die ein Ubermai an Sauerstoff beanspru- 
chende Bewegung wird, wie die Versuche in vitro bewiesen haben, 
gehemmt. Es liegt nun auf der Hand, dai dem Organismus durch 
Erweiterung und Verengerung der Gefiibe die Beherrschung dieser 
Steuerung stets médglich ist, da die Aufwanderung der Spermien im 
Ductus deferens stets genau so dicht wird, dal die geringste Mehr- 
zufuhr an Sauerstoff Wiederaufnahme der Bewegung zur Folge hat. 
Diese Steuerung ist so vollkommen, weil die Schwelle der Bewegungs- 
moglichkeit selbst die Aufwanderung im Ductus epididymidis reguliert. 
Die stirkere Durchblutung wihrend und nach der Erektion wird ge- 
niigen, auch die im Nebenhodenschweii unbewegten Spermien zur Be- 
wegung zu entfachen. 

Ich kann hierfiir zwei entgegengesetzte Beispiele anfithren: Ein 
gefaBloser Ductus epididymidis ist gewissermaben die Nebenhodencyste, 
die mit Spermien vollgestopft ist und etwa den fiinfzigfachen Durch- 
messer des Nebenhodenganges haben mag. Die aus solchen Cysten 
entnommenen und untersuchten Spermien waren stets abgestorben 
und verhielten sich wie unter vélligem Luftabschlub in vitro gehaltene 
Spermien. Eine Einrichtung, die die Arbeit der GefiBe in poten- 
ziertem Mabe férdert, fand ich beim Nebenhodenschweif vom Pferd. 
Hier wird die Analogie mit dem Darm vollstiindig. Es hingen lange 
Epithelzotten, die in Schnitten jeweils als ein von Spermien umgebe- 
ner Ring imponieren, weit in das Lumen hinein (Abb. 7). Jede Zotte 
besteht aus Epithelkranz, Basalmembran, Muskulatur und einer eigenen 
zentralen Gefibschlinge (Abb. 8). Durch die Zottenbildung wird den 
Spermien ein besserer Gasaustausch erméglicht und gleichzeitig das 
Sekret mit den Spermien auf das Innigste vermischt. Die vasomoto- 
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rische Wirkung kann auch durch direkte Fliissigkeitsausschwitzung 
modglich sein, was einer Verdiinnung und deren Folgen gleichkime 
Belege habe ich dafiir nicht. Der durch Afzler und Lehmann (1) ge 
zeigte EinfluB der (H’)-Konzentration auf den Kontraktionszustand 
der BlutgefiiBe (bei py 5 Erweiterung, bei pj; S ,Laugenkontrak 


hweit vom Prerd, Azokarmin-Mallory-Heidenhain-Farbung. Zottenbildung 
im Nebenhodengang. Vergr. 6 1 


tur’ der GefiBe), bietet direkte Unterlagen fiir eine automatische 
Steuerung des Kontraktionszustandes auch im Nebenhodengang. 

Die Gewebsfliissigkeiten und auch das Nebenhodensekret stellen 
Pufferfliissigkeiten dar, deren Pufferungsgrenze gewiihrleistet, daB die 
(H')-Konzentration kein Mal erreicht, welches das Leben der Sper- 
mien gefiihrdet, wohl aber so gelegen ist, dali noch die Abwehrreak- 
tion, vermehrte Durchblutung und Erweiterung des Lumens ausgelést 


werden kann. 





Versuch einer biologischen Morphologie des Nebenhodens. 


Der Nebenhodenschweif ist nun dank aller geschilderten Eigen- 
schaften ein Organ fiir die Aufbewahrung jederzeit verwendungsbereiter 
Spermien: ein Sammelrohr. Um das zu zeigen, nahm ich drei Ka- 
ninchen im Oktober 1923 beide Hoden vollstiindig weg und lie den 
Nebenhodenkopf und Nebenhodenschweif stehen. Ein operiertes Tier 
befruchtete nach zwei Monaten noch ein Weibchen, das zwoélf Junge 


weil vom Pferd. Abb. 7 starker vergr6OBert. Querschnitte durch « 
mit zentraler GetéBschlinge. Vergr, 950 1 


warf. Ebenso fand ich bei einem Hund, dem beide Hoden und Neben- 
hodenképfe vor drei Monaten weggenommen worden waren, nach dieser 
Zeit noch spiirlich bewegliche Spermien. Hodenreste kénnen_ nicht 
zurickgeblieben sein, da bei Wegnahme des Nebenhodenkopfes keine 
Gefahr besteht, Hodengewebe stehen zu lassen. Die Abtrennung geht 
Es mu bemerkt werden, dali die Spermien nur noch 


spielend leicht. 
Viele Spermien hatten ihre Schwiinze 


veringe Beweglichkeit besaben. 
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verloren'). Aus der Literatur ist mir ein ihnlicher Fall bekannt, der 
das Ergebnis nicht einfach erscheinen liBt.  Régaud (27) unterband 


einer Ratte die Ductus defferentes und beobachtete nach 7'/2 Monaten 


” 
Jefruchtung. Histologisch wurde nicht nachuntersucht. Er schloli, 
dal} die Spermien sich 7'/, Monate in den distalen Geschlechtswegen 


lebend erhalten haben. Der Einwand gegen meinen Versuch, dab 
sich die Spermien distal vom Nebenhoden lebend erhalten haben, ist 
also nicht von der Hand zu weisen. 


Schlufisdtze*). 

1. Die Spermien werden bei der Passage des Nebenhodenganges 
von einer Sekrethiille umschlossen. Diese Hiille und die durch sie 
mitgeteilten Eigenschaften kénnen die Spermien nicht durch einfaches 
Hinzufiigen von Nebenhodensekret erwerben. Auf dem Weg durch 
den langen, vielfach gewundenen Gang wird jedes einzelne Spermium 
sorgfiltig von Sekret umschlossen. Die Sekrethiille stellt das optimale 
Medium fiir die Bewegung dar und erméglicht die Bewegung der 
Spermien bei Verdiinnung mit neutralen Lésungen. Die Sekrethiille 
schiitzt die Spermien gegen eine die Bewegung ausschliebende saure 
Reaktion, also im Genitale des weiblichen Organismus gegen das saure 
Scheidensekret, und erméglicht Erhaltung der Bewegung in saurer Um- 
gebung iiber kurze Zeit. Nach Vernichtung der Eigenschaften der 
Hiille oder Herauswaschen der Spermien aus der Hiille tritt das ur- 
spriingliche Erregungsniveau wieder in Erscheinung. Das Nebenhoden- 
sekret stellt eine Pufferfliissigkeit dar. 

Il. Der urspriinglich im Nebenhodenkopf fiir den Ablauf der Be- 
wegung vo6llig geniigende Gasaustausch wird durch das im Neben- 
hodenschweif weitere Lumen auf einen Schwellenwert herabgedriickt, 
der eben die Bewegung hemmt und doch das Leben noch erhiilt. 
Hierdurch wird eine vasomotorische Regulation durch Aufheben der 
Bewegungshemmung erst mdglich. 

Ill. Nach AusstoBung der Spermien vollzieht sich die Aufwande- 
rung der Spermien in die distalen freigewordenen Teile, da der un- 
behinderte Gasaustausch jetzt die Bewegung zuliBt. Dabei erwerben 
die Spermien wieder ihre Sekrethiille. Durch die erneute Ansamm- 
lung setzt die automatische Steuerung ein, und die Bewegung kommt 
zum Stillstand. 

IV. Der Nebenhodenschweif stellt ein Aufbewahrungsorgan fiir die 
Spermien dar, das ihren Lebensbedingungen und den Anforderungen 


') Nachtrag: Diese Versuche wurden durch eine Arbeit von +. Lanz (22) 
bestitigt. Auch die Ergebnisse meiner Operationen wurden schon ver6ffent- 
licht (siehe Redenz, Diskussionsbemerkung zum Vortrag v. Lanz). 

*) Erstver6ffentlichung in Braus, Lehrbuch der Anatomie 2. 421 u. 457 
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des Organismus an den Zustand der Spermien in weitgehendem Mabe 
gerecht wird. 

V. Es ist wahrscheinlich, daB durch das Pufferungsvermégen der 
Samenfliissigkeit im Nebenhodenschweif das Ansteigen der (H’)-Kon- 
zentration zu einer fiir das Leben der Spermien bedrohlichen Héhe 
verhindert wird und die Grenze der Nachgiebigkeit so gelegen ist, dal 
bei Anwachsen der Kohlensiurespannung dennoch die vasomotorische 
Regulation der GefiBe automatisch als Dilatation herbeigefiihrt wird. 

VI. Die Beweglichkeit der Spermien ist eine dem Achsenfaden 
eigentiimliche Kigenschaft. Die Auslésung der Bewegung ist von der 
(H_)-Konzentration abhingig. Die optimale (H’)-Konzentration fiir die 
Bewegungsauslésung tiberhaupt ist etwa py = 8. Die Sekrethiille mub 
ihnliche Bedingungen liefern. 

VIL. Die Spermien kénnen unter aniroben Verhiltnissen ihre Be- 
wegung nicht aufrecht erhalten. Die fiir jede Stelle des Nebenhoden- 
ganges verschiedene augenblickliche Atmungsméglichkeit stellt sich als 
eine Funktion der Weite des Lumens des Nebenhodenganges, des 
Kontraktionszustandes der GefiBe und der Spermiendichte dar. 

VILL. Die Spermien legen den Weg durch den Nebenhodengang 
mit eigener Kraft zuriick. Dies gewihrleistet die intensive Durch- 
mischung und selbsttitige Beladung der Spermien mit dem aus dem 
Wimperschopf quellenden Sekret. 

IX. Die Bewegungsenergie ist so lange als unbegrenzt aufzufassen, 
als die Erhaltung des optimalen Milieus méglich ist. Dies ist bei der 
Vorwirtsbewegung im weiblichen Genitalkanal linger der Fall, als 
im Versuch, wo die Stoffwechselprodukte nicht weggeschafft werden 
k6nnen. 

X. Das motorische Zentrum fiir die Lokomotion beim Spermium 
des Stieres stellt das Verbindungsstiick dar. 

XI. Die Lage des Protoplasmatropfens kann zur Unterscheidung 
von Nebenhodenkopfspermien und Nebenhodenschweifspermien  ver- 
wandt werden. 

XIL. Die Bewegungsbilder kommen im ganzen Ductus epididymidis 
nach dem distalen Ende zunehmend vor und sind fiir einmal ausge- 
iibte EKigenbewegungen charakteristisch. 

XIII. Es kommen Einsprengungen von Epithelien der Ductuli ef- 
ferentes beim Pferd in das Epithel des Nebenhodenganges vor, unter 
Beibehaltung der Pigmentbildung. 

XIV. Im oberen Teil des Ductus epididymidis scheinen Resorp- 
tionsvorgiinge abzulaufen. 

XV. Die in den Basalzellen des Ductus epididymidis vom Stier, 
Ziegenbock und Eber vorkommenden Fettkérper sind als einfache 
Fette anzusprechen. 
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XVI. Die belebende Wirkung des alkalischen Prostatasekretes be- 
ruht auf dem Ersatz der Eigenschaften der Sekrethiille durch das 
Prostatasekret. Die Wirkung des Prostatasekretes ist der kiinstlichen 
Bewegungserregung der Hodenspermien durch Alkali gleichzusetzen. 
Das Prostatasekret hat die Fahigkeit, bei mehrmaligen Ejakulationen 
ausgestoBene Nebenhodenkopfspermien, die des Sekretmantels entbeh- 
ren, zur vollen Bewegung zu entflammen. Das Prostatasekret wirkt 
»verdiinnend“. Es erméglicht wie Kochsalz- oder alkalische Lewis- 
lésung den vollen Gaswechsel, den die Bewegung erfordert. 

XVII. Die operative Entfernung der Nebenhoden kann bei ge- 
sicherter Funktion der Prostata ohne Verlust der Zeugungsfihigkeit 
ausgefiihrt werden, geht aber mit Sicherheit mit einer Minderung der 
Zeugungsfihigkeit einher. 
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